С +239 
Е.Н. Соколов Г. Г. Вайткявичюс 


НЕЙРОИНТЕЛЛЕКТ 


ОТ НЕЙРОНА 
К НЕЙРОКОМПЬЮТЕРУ 





Е.Н.Соколов Г.Г. Вайткявичюс 


НЕЙРОИНТЕЛЛЕКТ 
ОТ НЕЙРОНА 
К НЕИРОКОМПЬЮТЕРУ 


Ответетвенный редактор 
академик П. В. СИМОНОВ 








МОСКВА 
«НАУКА» 
1989 - 


УДК 519.95 


Нейроинтеллект: от нейрона к нейрокомпьютеру/Е. Н. Соко- 
лов, Г. Г. Вайткявичюс. — М.: Наука, 1989. — 238 с.— І5ВМ 
5-02-006640-0 


В монографии использованы данные, накопленные я иейронауке 
относительно детекторов. командных и модулпрующих нейронов, мне- 
митееких клеток и семантических единиц при формулировании мред- 
ставлений о нейроинтеллекте. Нейроинтеллент — это форма искусст- 
веппото интеллекта, основанная на сетях, построенных из нейроподоб- 
пых элементов, обрабатывающих информацию параллельно. Интегра- 
ция формальных нейроподобных элементов позволила моделировать сте- 
реозреппе, различение цветов, движение тлаз и т.д. Предлагастея 
структура ориентированного па фотонику нейрокомпьютера, реализую- 
щсго принципы нейроиителлекта, 

Для специалистов в области искусственного интеллекта. 





Тһе пептоние у сепсе: {гот пеигоп — {ю\’агаз пеигосотрибег/ 
Е. Х.Ѕоко1оу апа С. С. Уакуауте Низ. — М.: М№Мацка, 1989. 


Тһе дака соПесіе іп пеотозстевсе сопсетпіпе ЧетосТогя, соттал 
пеотоля, тобшаііпи пеџтопѕ, тетогу сез апі ѕетапііс ољіїѕ ате 5е@ 
то аре ће солсерї ої а лецтоізіеіцепсе. Тһе пепгоіміеПірелсо 18 а Гог 
оѓ агийсіа! іпеПірепсе Баѕей оп пеіжогк ої пеитоп — ПКе еіетепіѕ рго- 
сеѕѕіпе Ше ИЧогтаНов іп рагаЦе. Тһе {огша] пеогоп —11Ке ејешепіѕ 
аге іпісотаей 10 ѕітшаќе віегеоѕсоріс уїзіоп, со]оог іѕстішіпаіїот, еуе 
тпоуетопі, ес. Тће аціћотз сопз ег Фе ѕітосішге оЁ а рћоѓопіск огіепіеф 
пеотосотрийег аз а тсайзабоп ої печтопиеелсе ргіпсіріеѕ. 

Ког ѕсіепіјкіз оправе іп геввагсћ ргоѕресіѕ ої атийе ар іпќе ївепсе. 





Рецензент: А. М. ЧЕРНОРИЗОВ 
Редактор издательства Н. А. ЕРМОЛАЕВА 


1402070000-453 А 
0 — 89-89, доп. © Е. Н. Соколов, 


Г.Г. Вайткявичюс, 1989 
15ВМ 5-02-006640-0 





ВВЕДЕНИЕ 





В настоящее время отчетливо вынвилось два пути в изучении ис- 
кусственного интеллекта. Один — классический — основан на 
составлении программ, реализующих на базе современных компь- 
зотеров такие специфически человеческие функции, как анализ 
зрительных сцеп, распознавание звуков речи, перевод с одного язы- 
ка на другой, логические операции. Другой — альтернативный 
путь создапия искусственного интеллекта, развиваемый в данной 
работе — основан па построении сетей из нейроноподобных эле- 
ментов, осуществляющих параллельную обработку информации. 
Такую, оспованную на сетях пз нейроноподоблых элементов форму 
искусственного интеллекта, предлагается называть нейроинтел- 
лектом. Техническим воплощением пойроинтеллекта является 
нейрокомпьютер, который представляет собой многоуровневую, 
адаптивпую, обучающуюся соть из нейропоподобных элементов. 
Связи между нейропоподобпыми элементами частично предоп- 
ределены и фиксированы, частично перестраиваются в процессе 
решения задачи. 

Интерес к пейроилтеллекту и нейрокомпьютеру обусловлен 
двумя обстоятельствами: трудностями, возникшими на класси- 
ческом пути реализации искусственного иптеллекта, и прогрессом 
нейропауки, в рамках которой были сформулированы осповные 
припципы переработки информации в живых организмах. Однако 
<поры между сторонниками классического и ориентированного 
на нейронауку паправлений в искусственном иптеллокте не пре- 
кратились. Об этом говорит название вышедшей в 1988 г. в из- 
дательстве Массачусетского технологического института под 
редакцией С.Р. Граубарда книги «Дебаты по искусственному 
интеллекту: фальстарты, реальные оснозания». В этом сборнике 
представлены точки зрения и тех, кто подчеркивает значение работ 
по изучению мозга, п тех, кто отстаивает классичоский подход 
к искусственному питоллекту. Говоря об успехах классического 
направления в развитии искусственного интеллекта, следует под- 
черкиуть, что они основывались на бурлом развитии компьютер- 
ной техники. Использование достигнутого уровня развития компь- 
ютерной техиики позволило создать компьютерные программы, 
результатом выполнения которых стали эффекты, достигаемые 
обычно только в процессе мыслительной деятельности человека. 
Однако решение этих задач (распознавание образов, анализ сцен 
и перевод с одного языка на другой) натолкнулось на ряд трудно- 
стей, связанных прежде всего с объемом вычислений, требующих 
все большего быстродействия компьютера. Поскольку плотность 
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«упаковки» элементов определяется физическими ограничениями, 
быстродействие в копечном птоге ограничивается конечной ско- 
ростью распространения электромагиитных колебаний, определяю- 
щей время прохождения сигнала от одпого элемента к другому. 
Обойти этот физический барьер быстродействия компьютера мож- 
по только на оспове проведения вычислений в ряде параллельно 
работающих процессоров. Эта задача решается на основе сверх- 
больших питегральных схем (СБИС) при параллельно-конвейерной 
обработке данных. В этом случае потоки ипформации проходят 
через процеесориые элементы, взаимодействуя между собой. Ре- 
шение задачи достигается совокуппым эффектом их работы. При 
этом с усложнением задачи архитектура вычислительного устрой- 
ства такию усложняется. Компьютер на базе СБИС представляет 
собой структуру с трехмерной упаковкой процессоров. В случае 
обработки зрительных сцен каждый процессорный элемент имеет 
доступ только к одному, ему соответствующему пикселу изобра- 
жения. Такой компьютер можно себе представить в виде стопки 
пластин, каждая из которых содержит массив параллельно ра- 
ботающих процессоров (Надд, 1988). 

Недостатком отой системы является усложшение программи- 
ровапия в связи с тем, что для управления прохождением сиг- 
налов необходим специальный компьютер. 

Вместе с тем исследование нервных клеток мозга человека и 
животных привело к выводу, что высокая эффективность распо- 
знавапия звуков речи, анализа зрительных сцен и логических 
операций при низкой скорости распространения первных импуль- 
сов, основаиная на принципе параллельной обработки информации, 
сочетается с отсутствием явного программирования. Программа 
здесь реализуется системой связей нервных элементов, форми- 
рующихея в процессе обучения. Отсутствие необходимости ©0- 
ставлять в явной форме программу действий в естественном интел- 
лекте предполагает наличие таких базисных свойств пейронной 
оргапизации, которые обеспечивают формирование пеобхолимых 
связей. Исследование реальных нейронных сетей послужило 06- 
новой создания искусственного иптеллекта на базе сетей из иейро- 
ноподобных элементов. 

Первой попыткой создания нейроинтеллекта следует считать 
работу У. С. Мак-Каллока и В. Питса (1943), в которой было 
показано, что при помощи систем из пороговых нейроподобных 
элементов можно реализовать исчисление любых логических функ- 
ций. Другой широко известной работой по реализации информа- 
ционпых сетей из нейроподобных элементов является перцептрон 
Розенблата (1962). Судьба этой работы заслуживает специального 
рассмотрения. Перцептрои Розепблата подвергся жесткой критике, 
что явилось одной из причин задержки развития работ в этом на- 
правлении. Работы по классическому искусственному интеллекту 
из-за возпикших затруднений пошли в русле технически возмож- 
ных решений, т. е. по пути создания экспертных и диагностиче- 
ских систем. 





В то же время нейробиологические исследования позволили 
уточнить механизмы организации принципиально параллельных 
структур. Особенно большой прогресс был достигнут в области 
изучения пейронпых и молекулярных механизмов сенсорных про- 
цессов, обучения и памяти. Это открыло новые пути формали- 
зации фупкционирования структур из нейроподобных элементов 
(С. В. Фомин и др. Искусственные органы чувств [1979], Т. Кохо- 
нен. Ассоциативные запомпнающие устройства [1982]. 

По мере того как шло развитие теории и практики построенпя 
сетей из пейроноподобных элементов, все более реальным стано- 
вилась перспектива создания принципиально новых компьютеров, 
основанных па структурной организации нейроинтеллекта. Та- 
кие компьютеры, получившие название нейрокомпьютеров, пред- 
ставляют собой техническую реализацию принципов нейроин- 
теллекта. 

В ходе нейрофизиологических исследований были получены 
данные об активном характере сбора информации в нейронных 
структурах. Это относится как к анализу внешних сигналов (на- 
правленпое вовне избирательное внимание), так п к перебору ва- 
риантов во внутреннем плане (внимание, направлепное па образы 
памяти). Введенне активных форм сбора п обработки пиформации 
открыли новые возмолитости технических решений. Кроме того, 
сети из нейропоподобных элементов оказались эффективным сред- 
ством фиксации следов памяти. 

Важшейший вклад в нейронауку виосла детекторная тео- 
рия. Ее истоки следует искать в работе У. Мак-Каллока, который 
с группой своих сотрудников в 1959 г. опубликовал в Трудах ии- 
ститута ралпоинженеров (США) статью под питригующим назва- 
нием «О чем глаз лягушки говорит мозгу лягушки», где впервые 
было введено понятие нейрона-детектора. Работа вызвала бурные 
дискуссии и лавину экспериментальных работ, направленных 
на проверку и перепроверку опубликованных данных. Среди по- 
следователей этого направления скоро обозначился лидирующий 
тандем в лицо Р. Хьюбела и Т. Визела, которые в 1984 г. были за- 
служенно удостоены Нобелевской премпи. Объединив гистохими- 
ческие и нейрофизиологические методы, они показали, что ней- 
роны зрительной коры кошки избирательно реагируют на линни 
определенного паклона. Объединенные в вертикальные колонки 
с общим для них паклоном, эти нейроны образуют анализатор, 
определяющий наклон линии в локальном участке пространства. 
Таким образом, понятие анализатора, введенное И. П. Павловым 
на основании изучения условных рефлексов, обрело в рамках 
детекторной теории свою нейронную основу. При изучении реак- 
ций нейронов зрительной коры кролика удалось обнаружить де- 
текторы интенсивности, избирательно реагирующие только в уз- 
ком диапазопе интепсивностей (Е. П. Соколов, 1970). Принцип 
нейронного детектирования оказался справедливым н в отно- 
шении кодирования разных интервалов между вспышками света 
(Е. Н, Соколов, 1970). Позднее нейроны, измеряющие время между 
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ультразвуковой посылкой и отраженным сигналом, были обнару- 
жены в слуховой коре летучей мыши. Детектирование отдельных 
признаков сигнала было обнаружено и при изучении других ана- 
лизаторов. Эволюционный подход к изучению детекторных систем 
показал, что с усложнением нервной организации нейроны-де- 
текторы из периферических отделов нервной системы перемещают- 
ся в ее центральные отделы. При этом формируются экранные 
структуры, образованные детекторами отдельных признаков так, 
что апализируемый признак кодируется положением возбужден- 
ного детектора на таком экране. 

Объект, характеризующийся рядом признаков, отображается 
на пачку экранов, образованных разными нейролами-детекторами. 

Исследование онтогенеза детекторных систем показало, что 
усложнение нервной организации сопровождается переходом от 
генетически детермипированлых детекторов к детекторам, форми- 
рующимея под влиянием окружающей среды. Формирование де- 
текторов происходит в различные перподы онтогенеза, получившие 
название сензитивных. 

Важным открытием, позволившим глубже понять мехапизмы 
селективпости детекторов, явилось установление того факта, что 
детекторы, образующие экран отображения признака облекта, 
связаны между собой латеральным торможеннем. Влервые лате- 
ральное торможение было в зрительной системе мечехвоста от- 
крыто Х. К. Хартлайном в 1949 г. 

Кроме выделения элементарных свойств объектов, принцип 
нейронного детектирования распространяется на более сложные 
аспекты восприятия. Сюда относятся констаптные детекторы и 
гностические единицы. Примером константных детекторов служат 
нейроны теменной коры, образующие константный экран отобра- 
жения событий независимо от движений глаз п головы (Пигарев, 
Радионова, 1988). Термин «тностические единицы» был введен 
Копорским (1967) для обозлачения клеток, реатирующих изби- 
рательно на сложпые стимулы. Такие нейроны были обнаружены 
з нияшевисочной коре. Сопоставление функций нейронов темен- 
ной п нидшевисочной коры позволило В. Д. Глезеру (1985) сфор- 
мулпровать гипотезу о двух параллельно протекающих операциях: 
конструпрование экстраперсопального пространства в теменной 
коре и опознание сложных зрительных образов в пижневисочной 
коре. 

Прогресс в изучепин нервных клеток позволил сделать заклю- 
чеше, что кроме детекторов разпой степени сложности, в реак- 
циях которых отображается наличная ситуация, можно выделить 
мнемпческие нейроны, которые фиксируют события и воеироиз- 
водят пх в дальнейшем. Используя ритмический свет А. Рамос 
и др. (1976) показали, что кроме стабильных клеток, реакции ко- 
торых определялись входным ситналом, существуют пластичные 
клетки, в реакциях которых обнаруживаются прошлые события. 
Пластичные клетки обладают способностью воспроизводить ритм 
того раздражителя, который являелся условным сигналом. Так, 
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если низкочастотный раздражитель вызывает условную реакцию, 
которая обычно возникает при высокочастотном раздражителе, 
то пластичная клетка генерирует высокочастотный разряд, тогда 
как стабильная клетка отвечает низкочастотным разрядом в со- 
ответствии с действующим раздражителем. Пластичные клетки, 
таким образом, ответственны за условные реакции, 

Используя радиоактивную метчу для глюкозы, можно выявить 
клетки, активированпые в определенных условиях, и построить 
картину их распределения в мозге. С тем чтобы выявить пластичные 
клетки, была использована двойная метка с применением разных 
изотопов. Метки вводились до и после обучения, которое произ- 
водилось в одном из рассеченных полушарий, тогда как другое 
полушарие служило для оценки неспецифических влияний, свя- 
занных с обучением. При сравнении срезов мозга были выявлены 
пластичные клетки, участвующие в условном рефлексе (Джон и 
и др., 1986). 

Кроме мнемических нейронов, у человека внешние сигналы 
отображаются на нейронах, представляющих семантический уро- 
вень. Семантические нейроны, представленные в речевых зонах 
левого полушария, обеспечивают категоризацию сигналов н образу- 
ют основу опосредованного отображения внешней среды, названную 
И. П. Павловым второй сигнальной системой. Указанные уровни 
отображения сигналов в нейронных системах мозга ставят вопрос 
о нейронных механизмах управления движением, Важнейшим по- 
нятием здесь является понятие «решающей единицы», которое 
было введено Т. Буллоком (1961). Речь идет о нейроне, на котором 
конвергируют различные афферентные входы, вызывая строго спе- 
цифический эфферентпый паттерн. Следует подчеркнуть, что еще 
в 1947 г. Вирсма на основе электрофизиологических данных 
описал «командное волокно», вызывающее фиксированное оборо- 
нительное поведение. В дальнейшем объединение понятий «решаю- 
щая единица» и «командное волокпо» привело к концепции команд- 
ного нейрона, ответственного за генерацию специфического пове- 
денческого акта или его отдельного компонента. В ходе эволю- 
ции командные нейроны стали образовывать поля. Каждая точка 
такого поля связана с определенной реакцией. У человека система 
командных нейронов получает сигналы с разных уровней их отобра- 
жения: детекторов, мнемических нейронов и семантических еди- 
ниц. В обработке информации важное значение принадлежит 
нейронам-модуляторам, которые обеспечивают перестройку свя- 
зей между нейронами. Управление модулирующими нейронами 
протекает при участии нейронов новизны и тождества, подчерки- 
вающих пеожиданно возникающие раздражители и подавляю- 
щих привычные раздражители (Виноградова, 1975). В свою оче- 
редь, нейроны новизны и тождества у человека управляются 
с семаптического уровня, обеспечивая активные формы внимания, 
выделяющие из окружающего фона значимые раздражители. 

Как от множества накопленных в нейронауке данных перейти 
к использованию их в нейрокомпьютере? 





Глава 1 
НЕЙРОН 





1.1. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА НЕЙРОНА 


Нервная клетка, или нейрон, как и все другие клетки, состоит 
из ядра и цитоплазмы. Ядро окружено ядерной мембраной. От 
окружающей среды цитоплазма нейрона отделена тонкой мембра- 
ной. состоящей из липидов — жироподобных веществ. В мембрану 
встроены белковые молекулы, вынолняющие функции рецепторов 
и ионных каналов, Впутреннее содержимое клетки характеризует- 
ся высокой концентрацией понов калия п пизкой — ионов нат- 
рия. Такое соотпотение попов калия и понов натрия определяется 
работой натрий-калиевого насоса, функционирование которого 
связано с затратой накоилепной клеткой эпергии. Захватывая 
нон натрия с внутренней стороны мембраны, снециальная транс- 
портная белковая молекула перемещает мон натрия ла наружную 
сторону мембраны и, захватив с внешней стороны мембраны ион 
калия, перемещает его внутрь клетки. Высокая концентрация 
ионов калия в клетке, приводя к их диффузии через мембрану, 
создает внутри клеткл отрицательный заряд, который уравнове- 
шивает диффузию ионов калия. В результате внутренняя часть 
нейрона но отпошению к внешней среде характеризуется потен- 
ппалом около —60 мВ. Особенностью нейронов является наличие 
у пих специальных отростков. По одним отросткам нейропы по- 
лучают информацию от реценторов и нейронов, но другим — нере- 
дают сигпалы нейропам и клеткам иснолнительных органов, 
По древовидным отросткам — дендритам — нейрон получает 
информацию через специальные контакты — синапсы. Передача 
информации от тела первной клетки к друғим клеткам осуще- 
ствляется распространением первного имнульса по нервному во- 
локну — аксону, который образует синаптичоский коптакт с пост- 
синантической клеткой, Генерация и распространение первного 
импульса основаны на работе потепциалзависимых ионных ка- 
налов, образовапных сложпыми белковыми молекулами. При де- 
поляризацин — смещении мембранного потендпала в сторону 
уменьшения отрицательного заряда впутри клетки — открывают- 
ся потенциалзависимые патриевые каналы, и натрий но химиче- 
скому и электрическому градиенту входит в клетку. Через 1—3 мс. 
каналы начинают закрываться, инактивируясь; одновременно 
открываются потенциалзависимые калиевые каналы. В результа- 
те попы калия но химическому градиенту выходят из клетки, и 
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отрицательный заряд внутри нее возрастает. Деполяризация, воз- 
никшая в месте открытия натриевых каналов, электротонически 
распространяется вдоль нервного волокна, обладающего кабель- 
ными свойствами. Это приводит к тому, что потенциалзависпмые 
натриевые капалы па участке, соседнем с ранее активированным, 
открываются, обеспечивая распространение нервного импульса 
по аксону. Такое распространение нервного импульса вдоль ак- 
сона можно сравнить с распространением зоны горения по бик- 
фордову шиуру. В соответствии с этой аналогией зона горения — 
это открытые натриевые каналы, область сторевшей пороховой 
смеси — инактивированные натриевые капалы, а участок, лежа- 
щий впереди зоны торения, — еще не открывшиеся патриевые ка- 
налы. Участок мембраны терминали аксона вблизи синаптического 
контакта характеризуется тем, что кроме потенциалзависимых нат- 
риевых каналов в него включены потенциалзависимые кальциевые 
каналы. При подходе нервного импульса к синаптическому кон- 
такту, деполяризация, вызванная нервным импульсом натриевой 
природы, приводит к открытию кальциевых каналов, через ко- 
торые кальций по химическому и электрическому градиентам вхо- 
дит в клетку, запуская каскад биохимических реакций. Вследствие 
этих реакций происходит выброс из окончания аксона биологи- 
чески активного вещества — трансмиттера, который, диффундируя 
через синаптическую щель, достигает постсинаптической клетки 
и воздействует на нее, реализуя синаптическую передачу. Харак- 
терная особенность нервных клеток — огромное их разнообразие 
по форме, размерам, строению и ветвлению отростков, химическим 
свойствам. Все это разнообразие свойств нейроны приобретают 
в ходе онтогенетического развития. В дальнейшем нервные клетки 
ие делятся, сохраняя свое своеобразие в течение всей жизни ор- 
ганизма. Белки, выполняющие функции рецепторов и ионных 
капалов, как и другие белки, подвержены пепрерывному обновле- 
нию. Время их жизни составляет несколько суток. Вместо распав- 
шихся белков в соответствующие участки нейрона встраиваются 
заново синтезированные белки. Наглядпым примером такого 
непрерывного обновления белков могут служить фоторецепторы 
глаза — палочки (функционирующие при низких уровнях осве- 
щенности) и колбочки (функционирующие в условиях вы- 
сокого уровня освещенности), Рассмотрим процесс обновления 
белка, ответственного за фоторецепцию в палочках. Фотопигмент 
палочек — родопсин — представляет собой сложный белок, со- 
стоящий из белковой части — опсина — и хромоформпой груп- 
пы — производной витамина А. Введя в палочку, меченую радио- 
активным изотопом, аминокислоту лизин, можпо обнаружить метку 
последовательно в разных участках клетки. Родопсин организован 
в палочке в виде стопки дисков. Если сначала метка обнаруживает- 
ся вблизи ядра, то уже через 24 ч она обнаруживается в нижнем 
диске. Затем метка последовательно перемещается вверх, пока 
ие достигнет верхнего диска, который затем распадается. Следо- 
вательно, родопсин палочки непрерывно обновляется. Это отно- 
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сится и к другим белкам нервной клетки. Каким образом поддер- 
эживается высокая специфичность нервной клетки в условиях не- 
прерывного обновления ее белка? Для того чтобы ответить на 
этот вопрос, необходимо обратиться к проблеме генетического 
кода. Исходпо все клетки обладают полной информацией, необ- 
ходимой для того, чтобы стать любой клеткой организма. Эта ин- 
формация содержится в структуре дезоксирибонуклеиновой кис- 
лоты (ДНК). ДНК представляет собой макромолокулу в виде 
двойной спирали, точнее, двухвиптовых линий. Наглядно се можно 
представить в виде закрученной веревочной лестницы. Ступеньки 
лестницы образуют пары из четырех видов азотистых оснований: 
аденина (А), гуанина (С), тимина (Т), цитозипа (С). Направляющие 
образованы сахарофосфорным остовом. Поперечные связи обра- 
зованы азотными основаниями. Аденин всегда образует водород- 
ные связи с тимином, а гуанин — с цитозином. Продолжая ана- 
логию с веревочной лестницей, можно сказать, что имеется только 
четыре вида ступенек: АТ, ТА, СС, СС. Если в одной цепи стоит 
аденин, то в другой цени в этом месте может быть только тимин, и 
наоборот, а если в одной цепи стоит гуанин, то в другой должен 
находиться цитозин, и наоборот. Это свойство организации ДНК 
называется комплементарностью. Оно позволяет по структуре 
одной цепи ДНИ однозначно восстанавливать структуру другой 
цели. Свойство комилиментарности позволяет переносить инфор- 
мацию с содержащейся в ядре молекулы ДНК на молекулу ри- 
бонуклепновой кислоты (РНК), которая непосредственно уча- 
ствует в синтезе белков. Различают транспортную РНК (тРНК), 
информацпонную РНК (иРНК) п рибосомную РНК (рРНК). 
В состав молекулы РНК входит сахарофосфорпый остов и четыре 
азотистых основания: аденин А, гуанин С, цитозин С, урацил 0. 
Процесс переноса информации с молекулы ДНК на молекулу 
иРНК называется транскрипцией. Молекула иРНК синтезируется 
в соответствии с последовательностью оспований ДНК. Транс- 
крибируется только одна цепь ДНК, служащая матрицей для 
иРНК. Для переноса информации с участка ДНК на молекулу 
иРНК нужно, чтобы одна из цепей ДНК была доступна считы- 
ванию. Возможность трапскрибирования имеет место только для 
части генов, а именно для экспрессированных генов. На этих 
генах синтезируется иРНК, которая и определяет состав синте- 
зируемых клеткой белков и детерминирует специфичность клетки, 
Транскрипция начинается со с:эциального участка ДНК, назы- 
ваемого промотором. В транскрипции участвует специальный фер- 
мепт — катализатор синтеза иРНК, называемый РНК-полимера- 
зой. Связывание РНК-полимеразы с промотором па молекуле ДНК 
приводит к тому, что двойная спираль ДНК «расплетается», от- 
крывая участок трапскрипции. Промотор — это участок ДНК 
(длина его равпа 40 основаниям), находящийся перед участком 
транскрипции. Рост молекул иРНК с элангацией нроисходит 
путем присоединения азотистых оснований, комплементарных 
основаниям на травскрибируемом участке ДНК. Действие 
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фермента РНК-полимеразы, катализирующего синтез иРНИ, 
можно сравнить с застежкой-молнией, которая при оснований 
движется вдоль молекулы ДНК. При этом фермент раскрывает 
двойную спираль ДНК. Цозади участка считывания двойная спи- 
раль восстанавливается. Прекращение роста молекул иРНК (тер- 
минация) происходит по достижении специфического сигнального 
участка ДНК. Снитезированная в ядре молекул пРНК подвергается 
обработке, после чего переносится в цитоилазму, где определяет 
последовательность аминокислот в спитезируемом по ней белке. 
Связь между последовательностью аденина А, гуанииа С, цито- 
зина С, урацила Ц и аминокислотным составом определяет гене- 
тический код. Таким образом, последовательность оснований мо- 
лекул ДНК и комплементарной ей иРНИ связывается с амнно- 
кислотной последовательностью белка. Белки, состоящие из 20 
аминокислот, кодируются с помощью триплетного кода. После- 
довательность трех азотистых основапий образует единицу этого 
кода — кодоп. Комплементарная последовательность кодопа на- 
зывается антпкодоном. В генетическом коде нет знаков, отделяю- 
щих один кодон от другого, а сам код пе перекрывается. Поэтому 
триплетным кодом из четырех оснований можно образовать 4 х4 Х 
Х 4 == 64 кодона. Следовательно, для 20 аминокислот код явля- 
ется вырожденным. Вырождепиость гепетического кода заклю- 
чается в том, что часть аминокислот кодируется более чем одним 
кодоном. Кроме того, часть кодонов служит сигналами инициации 
и терминации, не определяя никакой аминокислоты. Перевод с 
языка последовательности оснований иРНИ на язык последова- 
тельности амипокислот (трансляция) происходит путем последо- 
вательного специфического присоединения к иРНК антикодона 
транспортной РНК (тРНК). 

Синтез белка происходит в рибосоме, которая перемещается 
вдоль молекулы иРНК. Начало синтеза (инициация) определяет- 
ся специальным кодоном па молекуле иРНК. Включение ампно- 
кислотных остатков в растущую цель белка требует прежде всего 
узнавание кодона. Такое узнавание заключается в связывании 
антикодона очередной ТРНК с очередным участком иРНК. Цосле 
присоединения амипокислоты рибосома перемещается на одип ко- 
дон, экспонируя следующий кодон иРНК. Не вся гепетическая 
информация, содержащаяся в молекуле ДНИ, участвует в процес- 
се транскрипции, определяя синтез белков. Участвует в трапе- 
крипции (синтезе иРНК) только часть генетического аппарата, 
а именно гепы, подвергнутые экспроссип. Хотя во всех клетках 
и содержится одинаковая ДНК, в клетках разных ткапей проис- 
ходит экспрессия разпых наборов генов. Именно оти экспресси- 
рованные гены и определяют специфичность клетки. Генетический 
материал организован функциональными единицами-оперонами. 
В состав оперона входит ген-оператор, тен-регулятор и несколько 
структурных геиов. Ген-регулятор кодирует белок-репрессор, 
который связывается с участком ДНК, называемым оператором, 
и блокирует иннциацию процесса транскринции. Таким образом, 
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транскрипция структурных генов может идти, если только удалить 
репрессор. Удаление репрессора может быть достигнуто снециаль- 
ным веществом — индуктором, который, соединяясь с репрессо- 
ром, переводит его в неактивную форму. К важным факторам экс- 
пресспи генов относятся гормоны. Так, стероидные гормоны, свя- 
зываясь со специфическими белками — рецепторами, проникают 
через мембрапу, окружающую ядро клетки. В ядре стероидно- 
рецепторный комллекс связывается со специфическими участками 
ДНК, включая или изменяя скорость транекрииции определенных 
структурпых генов, Регуляция экспрессии генов приводит к син- 
тезу повых белков или изменению соотношения уже имеющихся. 
Все это ведет к изменению снецифических свойств клетки. 


1.2. СИНАНС 


Передача возбуждения или торможения от одного нейрона к дру- 
гому происходит через специальные контакты — синапсы, Синапсы 
бывают электрические и химические. Электрический синапс — 
это участок сращивапия мембран двух нейронов. В результате 
низкого сопротивления такого участка токи, возникающие в одном 
нейроне, протекают и в другом нейроне. Электрические синапсы 
обычно служат для синхронизации разрядов в пуле нейронов. 
Химический синапс состоит из пресипаптической части одной клет- 
ки и постспнаптической части другой клетки, разделенных син- 
аптической щелью. Преспнаптическая часть состоит из нескольких 
бутопов, которыми заканчивается терминаль аксона. Бутоны вклю- 
чают в себя участки выброса трапсмиттера, паходящегося в пу- 
зырьках. каждый из которых содержит один квант трансмиттера. 
Постсппаптпческая часть спиаиса представлена участком мем- 
браны постепнаптической клетки, в которую включены белки — 
рецепторы трансмиттера, содержащегося в нузырьках пресинап- 
тической части. Характерной особенпостью пресинаптической тер- 
мпнали вблизи бутона является наличие потенциалзависимых 
кальциевых каналов. Деполяризация окончания аксона под влия- 
нием первного импульса, связапного с активацией потенциалза- 
висимых патриевых каналов, приводит к открытию кальциевых 
каналов, и кальций из окружающей среды входит в терминаль, 
занусная каскад кальцийзависимых биохимических реакций. 
В результате один пузырек, содержащий трансмиттер, с некоторой 
вероятностью изливается в сипаптпческую щель. Каждый участок 
выброса трансмиттера в пределах бутона характеризуется опре- 
деленной вероятностью выброса одного кванта медиатора. Если 
каждый бутон содержит только один участок выброса транемит- 
тера, то при поступлении одного нервного импульса один бутон 
выбросит один квант трансмиттера. Вероятпости выброса транс- 
миттера в каждом бутоне могут быть различными. Рассмотрим 
случаи, когда имеется всего два бутона с вероятпостью выброса 
Р. и ро. Соответственно вероятности того, что квант трансмиттера 
не будет выброшен, равна 4, = 1 — р: и Ф. == 1 — рг. Тогда ве- 
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Рис. 1.1. Схема синаптического контакта 


Нервный импульс распространяется от тела пресинаптического нейрона по аксону к си- 
наптическим бутонам, в которых находятся синаптические пузырьки, содержащие транс- 
миттер (АХ — ацетилхолин). Генерация нервного импульса в аксоне определяется вхо- 
дом в волокно ионов натрия по потенциалзависимым натрисвым каналам и зыходом ионов 
калия по потенциалзависимым калисвым каналам. Вблизи бутонов нервный импульс го- 
нерируется за счет входа понов кальция в волокно по потенциалзависимым кальциевым 
каналам и выхода ионов калия по кальцийзависимым калиевым каналам. Вход каль- 
ция в пресинаптическое окончанис вызывает каскад реакций, водущий к выбросу кванта 
трансмиттера в синаптическую щель. Присоединение АХ к молекуле рецепторного бел- 
ка, образующего ионный канал, приводит к открытию этого ионного канала, по которому 
ионы натрия входят в постинаптическую клетку. Сумма токов, протекающих г ряде 


постсинаптических участков мембраны, создазт возбуждающий постсинаптический по- 
тенциал 


роятность того, что оба бутона выбросят квант трансмиттера, рав- 
ж 
на р» == рр. Вероятность того, что оба бутона выбросят только 


один квант, равна р’ = ри — Р.р!. Вероятность того, что оба 
бутона не выбросят ип одпого квапта, равна ро = 914». В ряде слу 
чаев вероятности выброса кванта трансмиттера каждым бутоном 
для всех бутонов равны (рис. 1.1). Тогда распределение числа 
квантов будет описываться биномиальным распределением 


ж м! 
рк = тту 000 Е =0,1,...,М. 


Воздейетвуя на постсинаптическую мембрану, молекула транс- 
миттера, присоединяясь к молекуле реценторного белка, вызывает 
его конформационные изменения. В результате белок-рецептор 
образует ионный канал, избирательно пронускающий онределен- 
ный вид ионов. Имнульс тока, нротекающий за время жизни ка- 
нала, образует тот вклад, который вносит одна молекула транс- 
мнттера нри взаимодействии с одной молекулой рецентивного 
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белка в изменение заряда постоина птической клетки, Количес- 
тво открывшихея каналов Л/ пропорционально произведению 
М = пт, где п — плотность молекул трансмилтера, т — илот- 
ность молекул рецентивного белка. При равпой нлотности рецеп- 
торов в каждом участке ностсинаптической клетки, одинаковом 
числе молекул в одном пузырьке и одинаковой вероятности выброса 
кванта амплитуды ответа иостеинаптических потенциалов будут 
распределены по бпномпальному закону. При этом характеристика 
расиределения будет зависеть от двух нараметров: числа бутонов 
М п вероятпости р выброса одного кванта одним бутоном. Исполь- 
зуя методы идентификации синапса, путем окраски ире- и ност- 
сипаптических нейронов можно определить число бутонов экс- 
перимептально. Сравнение числа бутонов с распределением зна- 
чений амплитуд постепнаптических потенциалов показывает хо- 
рошее совпадение экспериментальных данных и теоретических. 
предсказаний. Из экспериментального распределения амплитуд 
постсинаптических потенциалов можно пайти значение вероятности 
выброса кванта траисмиттера одним бутопом. Таким образом, 
в простейшем случае распределение амплитуд постсинаптических 
потенциалов и токов (ИСТ) адекватно онисывается биномиальным 
распределением. Показатель степени бинома М соответствует 
числу активных зон (бутопов), которые пресппаптический нейрон 
устанавливает на клетке мишени. Это относится как к возбуждаю- 
щим, так и к тормозным синапсам. В случае маутнеревских 
клеток (управляющих движением хвоста рыбы) измерение тормоз- 
ных постсинаптических токов показывает, что они характеризуют- 
ся биномиальпым распределением. После применения тетродото- 
ксина, блокирующего нроведение по аксону за счет блокады 
натриевых потенциалзависимых каналов, остается один пик, 
складывающийся из спонтанных выделений квантов трансмиттера 
(миниатюрный ток и миниатюрный потенциал). Примепительно к 
хлорным каналам тормозной синаптической передачи проводимость 
на пике действия одного кванта трансмиттера составляет 46 
2 16 нС. Поскольку проводимость одного хлорного канала, ак- 
тивируемого глицином, равна 25 НС, то всего при выделении кванта 
тлицина активируется 1840 - 610 хлорных каналов. Таким 06- 
разом, распределение амплитуд постсинантических токов опреде- 
ляется амплитудой тока при действии одного кванта трансмиттера, 
числом бутонов и вероятностью срабатывания одного бутона. По- 
скольку число бутонов фиксировано, а величина квапта постоян- 
на, то изменяться может только вероятность срабатывания бутона 
(вероятпость выброса одного кванта трансмиттера). 








1.3. ИОННЫЕ КАНАЛЫ 


Ионные капалы представляют собой сложные белки, встроенные 
в билипидный слой мембраны. Каналы подразделяются на хемо- 
чувствительные и потенциалзависимые. Хемочувствительные кана- 
лы являются одновременно белками — рецепторами биологиче- 
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еки активных веществ. Присоединение к молекуле белка-рецеп- 
тора биологически активного вещества приводит к изменению 
пространственной конфигурации белковой молекулы, формируя 
канал, по которому ионы входят или выходят из клетки. Устройство 
потенциамзависимых каналов подчинено тем же закономерностям, 
Они также являются сложными белками-рецеиторами, но в данном 
случае служат рецепторами напряженности электрического поля, 
Часть белковой молекулы образует сенсор напряженности, сра- 
батывание которого приводит к конформационному изменению 
белка с открытием «ворот», что позволяет в течение времени жизни 
такого открытого состояния канала неремещаться по нему опреде- 
ленному виду ионов. Понятие белка-рецентора шире, чем понятие 
ионного канала, который совмещает в себе функцию рецептора и 
канала. Часть реценторных белков, не являясь каналами, за счет 
специфических связей с биологически активными веществами 
включают и выключают различные клеточные системы. Кроме того, 
реценторные белки являются основой при формировании таких 
органов рецепции, как фотореценторы и хеморецепторы. В этом 
случае на молекулу рецепторного белка специфически воздей- 
ствуют или кванты света, как это имоет место в отношении моле- 
кулы родонсина, или молекулы химического вещества, как это 
имеет место в случае обонятельной реценции. 

Рассмотрим работу белка-рецептора ацетилхолина, трансмит- 
тера, широко распространенного при нередаче информации в нерв- 
ной системе. Никотиновый рецептор ацетилхолина (АсСвоВ) 
представляет собой молекулу, образующую псевдосимметричный 
комплекс, состоящий из пяти в высокой стенени гомологичных 
пептидов: @., В, ү, 5. Каждый из этих пептидов имеет один центр 
связывания холицергического лигапда, Следует подчеркнуть вы- 
сокую степень консервативности этого рецептора в эволюции. 
Образуя ионный канал, АсСвоВ открывается в результате при- 
соединения двух молекул ацетилхолина (кооперативный эффект). 
Локусы присоединения агониста отличаются степенью сродства. 
При низкой концентрации агониста присоединение происхо- 
дит к локусам с высоким сродством, что обеспечивает открытие 
канала. Присоединение к локусам с низким сродством ведет к эф- 
фекту десенситизации. Молекулы холинорецентора 255 кД со- 
стоят из пяти субъединиц: двух идентичных о-субъединиц по 
40 кД каждая, а также В-, ү- и д-субъединиц. Для открывания ка- 
нала нужно связывание его о-субъединины по крайней мере с дву- 
мя молекулами ацетилхолина. Узнающий центр расположен в 
о-субъединицах. Ионный канал образован всеми субъединицами. 
Таким образом, АсСвоВ — это олигомерный трансмембранный 
гликопротеинный комплекс, состоящий из @,-, В-, 1- ӧ-субъ- 
единиц. Каждая единица имеет локус связывания © агонистом 
и антагонистом. Важнейшей частью является о-субъединицы. 
Исключение В-, ү- и б-субъедиииц не устраняет полностью функ- 
ционирование такого белка в качестве канала. Если искусственно 
синтезировать иРНК для всех субъединиц этого белка, то можно 
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обнаружить, что она характеризуется стабильностью с полупе- 
риодом распада 72 ч. Такой искусственно синтезированный набор 
иРНК инъецируется в яйцеклетку лягушки, тде иРИК принимают 
участле в сиптезе АсСҺоК. Через 6 ч после введения иРНК в яйце- 
клетку па се мембране обнаружизаются функционально активные 
АсСһон. Их плотность в течение 72 ч линейно возрастает со вре- 
менем. Отдельные субъединицы АсСћЋоҢ могут быть обпаружспы 
на мембране яйцеклетки лягушки с помощью аптител, выработан- 
ных для каждой субъедпницы отдельпо. Таким образом, набор 
нскусствоо синтезированных иРНК для разных субъединиц 
АсСВоВ обеспечивает синтез пормальпо функциопирующего ре- 
цептора. Введение синтетических молекул иРНК, колпрующих 
АсСҺоА в яйцеклетку, представляет собой модель результата 
включения оперопа, ответственного за синтез иРНН па молекуле 
ДНК. Сиитезируемые на молекулах пРИК молекулы субъединиц 
транспортируются к мембране и встраиваются в пее. Концентрация 
а-субъединиц служит механизмом отрицательной обратной связи, 
прекращающей трансляцию. 

Ацетилхолиповый рецептор является фосфопротеилом. Фосфо- 
рилировапие протекает при участии трех протеинкиназ. Фосфори- 
лированис ү- и -субъединиц происходит при участии цАМФ- 
зависимой протеинкиназы; о- н ё-субъединицы — протеинкиназы 
С; В-, ү- и ӧ-субъединицы фосфорилируются эндогенной тиро- 
зинкиназой. Фосфорилнрование при участии цАМФ-зависимой 
протеинкиназой ускоряет десенситизацию реценторов. 

Никотиповый рецептор, как указывалось, состоит из четырех 
типов субъединиц, образующих комплекс азбу. Оказалось, что 
а-, В- и ӧ-субъединицы рецептора существенно фосфорилируются 
в мышечных клетках. Два пути фосфорилирования опосредованы 
цАМФ п ионами кальция. Стратегия исследования этих продес- 
сов состоит в инкубации рецепторов в растворе, содержащем 
радиоактивный фосфор 3?Р. Используя антитела против а-, В-, 
ӧ-субъединиц, определяют степень фосфорилирования, учитывая 
общее количество 3?Р. Затем паходят степень фосфорилирования 
субъединиц. 

В качестве другого примера функционирования рецепторного 
белка как хомочувствительного ионного канала рассмотрим ре- 
цепторы катехоломинов, широко представленных в симпатиче- 
ской нервной системе. Действие катехоломинов — трансмиттеров 
синаптической передачи — связано е их взаимодействием с одним 
из типов рецепторов, которые принято называть «тип о» и «тип р» 
(не путать с обозначением субъединиц молекулы рецентивного 
белка). В передаче сигналов симнатической нервной системы на 
синусный узел сердца участвуют В-рецепторы, повышая частоту 
сердечной деятельности. 

В состав В-рецептора также входит несколько субъединиц, 
обозначаемых а, В, у и ё. 

Важным фактором регуляции В-адреноэргических рецепторов 
является их фосфорилирование под влиянием аденилатциклазы. 
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Инкубация клеток, имеющих В-рецепторы в растворе агониста, 
быстро усиливает фосфорилирование б-субъедияиц, но снижает 
фосфорилирование о- и В-субъединиц. Агонист, присоединяясь 
к В-адреноэргическому рецептору, активирует аденилатциклазу, 
что приводит к увеличению синтеза цАМФ, а это, в свою очередь, 
ведет к активации цАМФ-зависимой протеинкиназы. в результате 
чего б-субъедипица подвергается фосфорилированию. Снижение 
фосфорилирования 0- и В-субъединиц объясняется включением 
цГМФ. Другой путь фосфорилирования связан с кальмадулин- 
зависимой протсинкиназой, активируемой входом кальция в клет- 
ку. 

Избирательная экспрессия генов, ответственных за синтез В- 
рецепторов в онтогенезе, происходит за счет факторов той среды, 
в которой происходит формирование нейрона. Чтобы выявить 
клетки, в которых экспрессируются В-рецепторы, примепяют 
антитела, специфичные к этим рецепторам. Наиболее отчетливо 
экспрессия участков связывания антител наблюдается на нейро- 
нах гипоталамуса, показывая, что именно там формируются [- 
рецепторы. 

Рассмотрим теперь потенциал-зависимые каналы на примере 
натриевых каналов. Они представляют собой трансмембранные 
белковые макромолекулы, которые участвуют в геперации по- 
тенциалов действия в электровозбудимых мембранах. Канал вклю- 
чает три функционально разных элемента: избирательный фильтр 
понов, сенсор напряжения на мембране и два типа ворот, пред- 
ставленных разными частями макромолекулы. Одни ворота явля- 
ются активационными, открывающимися при достижении напря- 
жения критического значения деполяризации, другие — инакти- 
вационными. Они закрываются через короткое время (1 мс) после 
открытия на фоне длящейся деполяризации. Можно выделить 
два типа натриевых капалов: чувствительные к тетродотоксину 
(яду, содержащемуся в одном из видов рыб) и тетродотоксип- 
нечувствительные каналы. 

Тетродотоксинчувствительные каналы определяют быстро вхо- 
дящий натриевый ток. Они начинают открываться при напря- 
жении —60 мВ. Пик их активации приходится на интервал на- 
пряжений от —20 до —10 мВ. Тетродотоксиннечувствительтые 
каналы, которые создают медленно входящий натриевый ток, 
начинают активироваться, начиная с —30 мВ. Активация дости- 
гает пика при --5 мВ. Эти два тица потенциалзависимых натрие- 
вых каналов могут встречаться в одпой клетке. Потенциалзави- 
симый натриевый канал состоит из полипептидной о-субъединицы 
с молекулярной массой 260 000. С ней связаны дво полипептид- 
ные субъединицы типа В меньшего размера с молекулярной мас- 
сой 33 000 — 43 000. 

Важным вопросом является разделение функции активацион- 
ных и инактивационных ворот. Входящая в состав канала 0- 
субъединица содержит участок из 14 идентифицированных амино- 
кислот. Этот пептид относится к критическим в функциониро- 
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вании инактивационных ворот. Если к этому пептиду выработать 
антитела и пометить их радиоактивной меткой, то можио обна- 
ружить, что эти антитела связываются избирательно с теми участ- 
ками мембраны, которые характеризуются высокой плотностью 
натриевых каналов. Присоединепие этих антител к натриевым 
каналам быстрого и медленного типов изменяет их свойства за 
счет нарушения работы инактивационных ворот, избирательность 
капалов по отношению к иопам натрия при этом не мепяется. 


1.4. ПЛАСТИЧПОСТЬ 


Под пластичностью понимают те изменения в нейронных сетях 
или отдельных нейронах, длительность которых значительно пре- 
восходит время передачи информации. Важнейшие формы плас- 
тичности — привыкание (негативное обучение) и классический 
условный рефлекс (ассоциативное обучение). 

Рассмотрим некоторые характеристики привыкаиия. В ряде 
случаев привыкание бывает нескольких тилов. Частичное при- 
выкание нейронных реакций связано со сложной организацией 
сетей, образованных нейронами. 

Большинство нейронов новой коры принадлежит к классу 
детекторов, устойчиво реагирующих на специфические для них 
раздражители. Однако кроме специфического возбуждения на 
детекторы приходит и неспецифическое возбуждение, являющееся 
результатом вклада нейронов новизны (см. гл. 3). При повторе- 
нии раздражителя этот неспецифический компонеит постепенио 
угасает при устойчивом сохранении специфического ответа. Та- 
кое угасание части нейронного ответа (прежде всего его поздних 
компонентов) принято называть частичным привыкаиием (Соко- 
лов, 1969). Важная характеристика привыкания — его селектив- 
ность. 

Среди нейронных популяций, демонстрирующих привыкание, 
наиболее отчетливо оно проявляется в гиппокампе и ретикуляр- 
ном ядре таламуса. В гиппокампе были обнаружены два типа 
нейронов: нейроны, активируемые действием раздражителя (А- 
нейроны), и нейроиы, тормозимые разномодальными раздражи- 
телями (Т-нейроны). По мере повторения раздражителя реакция 
возбуждения в А-нейронах и реакция торможения в Т-нейронах 
угасают. Это угасание избирательно в отношении стимула — 
изменение любого параметра сигнала вновь приводит к появле- 
нию реакций возбуждения в А-нейроиах и торможению в Т- 
нейронах. 'Гаким образом, в А-нейтронах реакция спайкового 
разряда возникает только на иовый раздражитель, а в Т-нейро- 
нах появляется только тогда, когда раздражитель стаиовится 
привычным. Это дает основание говорить о том, что А-нейроны 
являются нейронами новизны, а Т-нейроны — нейронами тож- 
дества. Процесс привыкания развизается параллельно во мно- 
зкестве А- и Т-нейронов. Это позволяет заключить, что в каждом 
А- и Т-нейроне формируется след повторяющегося раздражите- 
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ли — нервная модель стимула. Сигнал новизны от А-нейронов 
поступает в активирующую ретикулярную формацию ствола моз- 
та, вызывая неспецифическую реакцию возбужкдепия, которая 
достигает нейрона новой коры, что обнаруживается в частичном 
привыкании. Сигнал тождества от Т-нейронов поступает к син- 
хронизирующей системе мозга, создавая эффект генерализован- 
ного торможения и последующий переход ко сну. 

Привыканио В нейронах ретикулярного ядра Таламуса выра- 
жается в том, что реакция нарушения упорядоченности спайко- 
вых разрядов (реакция рандомизации), вызванная новизпой раз- 
дражитоля, сменяется генерацией групп потенциалов действия, 
следующих с частотой а-подобпых колебапий. Угасапие реакции 
раидомизации характеризуется селективностью в отношении па- 
раметров раздражителя. В состоянии покоя отдельные нейроны 
ретикулярного ядра таламуса разряжаются в разные фазы а- 
подобных колебаний. Это позволяет называть их фазово-специ- 
фическими нейронами. Новый раздражитель приводит к тому, 
что нейрон генерирует случайную последовательность потенциа- 
лов действия. Это сопровождается депрессией о-подобных коле- 
баний. Развитие привыкания сопровождается восстановлением 
фазово-специфических разрядов нейрона. Это сопровождается 
восстановлением а-подобных колебаний. При изменении раздра- 
жителя реакция рандомизации и депрессия а-ритма возпикают 
снова, демонстрируя селективность привыкания. 

Привыкание, селективное в отношении параметров стимула, 
характеризует и тормозные реакции. Это особенно четко выра- 
жено у Т-нейронов гиппокампа. Однако селективное угасапие 
торможения имеет место и при частичном угасании. В этом слу- 
чае тормозной интервал на постстимульной тистограмме запол- 
няется потенциалами действия. Новизна раздражителя восста- 
навливает тормозпую фазу (Соколов 1969). 

Пресинаптический механизм пластичности при привыкании 
связан со снижением вероятности выброса одного кванта тране- 
миттера из бутона, которым заканчиваются терминали аксонов. 
Причиной полижения вероятпости выброса медиатора является 
уменьшение числа работающих кальциевых каналов. Гем самым 
уменьшается кальциевый ток, входящий в пресинаптическую 
часть синаптического окончания. Можно сравнить такое отклю- 
чение кальциевых каналов с их функциональной блокадой или 
исключением кальция из физиологического раствора. Известно, 
что нарушение входа кальция в терминаль ведет к тому, что 
химический синапс перестает работать, в силу того что прекра- 
щается выброс содержимого синаптических пузырьков в синапти- 
ческую щель. Чом меньше входит кальция в пресинаптическую 
термипаль, тем меньше вероятность выброса кванта трансмиттера 
из бутона. Под влиянием срабатывапия кальциевых каналов 
часть из них переходит в «спящее состояние», переставая реаги- 
ровать на деполяризацию, вызванную приходящим по аксоиу 
потенциалу действия натриевой природы. Чем больше кальцие- 
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вых каналов из «рабочего» состояния перейдут в «спящее», тем 
меньше кальциевый ток, тем меньше вероятность выброса. 

Многократное применение раздражителя на нироком классе 
биологических объектов приводит к постепенному ослаблению 
реакций, развитию привыкания. Изучение пейронных механиз- 
мов привыкания на гигантских нейронах виноградной улитки, 
представляющих собой командные единицы оборонительного по- 
ведения, позволило разделить пресинаптический и постеинапти- 
ческий механизмы. При этом постсинаптический механизм вклю- 
чает хемочувствительную и электровозбудимую мембраны. Изу- 
чение вклада электровозбудимой мембраны достигается приме- 
ненпем повторяющихся толчков деполяризующего тока, подавае- 
мого через внутриклеточный электрод. При этом наблюдается 
постепенное уменьшелие числа генерируемых нейроном потен- 
циалов действия. 

С целью анализа молекулярных механизмов пластичности 
электровозбудимой мембраны нейропа исследовалась зависимость 
частоты генерации потенциалов действия командного нейрона 
от силы деполяризующего тока при восходящем и писходящем 
порядке применения раздражителей в пормальном физиологи- 
ческом растворе, в безпатриевом растворе. в растворе, содержа- 
щем ноны кобальта, и в безнатриевом растворе с добавлением 
понов кобальта. Было показано, что в нормальном физиологи- 
ческом растворе кривая зависимости частоты генерации потен- 
циалов действия от силы тока при восходящем и нисходящем 
нанесении отих раздражителей образуют эффект гистерезиса, 
указывающий на длительно сохраняющееся повышение порога 
и снижепие реактивности нейрона. Эффект гистерезиса имеет 
место такие в безиатриевом растворе, но отсутствует в условиях 
блокады кальциевых каналов кобальтом. В безпатриевом растворе 
при добавлении кобальта нейрон вообще не генерирует потен- 
циалов действия. 

Из результатов опытов следует, что генерация потенциалов 
действия командным нойроном определяется активацией как 
натрпевых, так и кальциевых каналов. При этом кальциевые 
каналы определяют в основном эффект пластической перестрой- 
ки, связанной с привыканием к внутриклеточпым раздражениям. 
Возможпым механизмом этой пластичности являетея блокада 
кальциевых каналов под влиянием входящего в нейрон кальция 
при генерации кальциевых потенциалов действия. 

Продолжим рассмотрение постсинаптических механизмов при- 
выкания. Элементом постсинаптической пластичности является 
привыкание пейсмокерной актнвности (эндогенных синусоидаль- 
ных колебаний потенциала нейрона) к внутриклеточному раздра- 
жению идентифицируемого командного нейрона оборонительного 
поведения моллюска. Развитие привыкания пейсмекерной актив- 
ности в командном нейроне тесно коррелирует с привыканием 
поведенческой оборонительной реакции, вызываемой внутрикле- 
точным раздражением комапдного нейрона. Растормаживание 
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пейсмекерной активности сопровождается восстановлением дви- 
гательного ответа. Развитие привыкания пейсмекерной активности 
не связано с сетевым эффектом: оно полностыю воспроизводится 
в соме изолированного нейрона. В пейсмекерной активности при- 
нимают участие медленные кальциевые каналы соматической 
мембраны, "Таким образом, пластичность пейсмекерного механиз- 
ма определяется пластичностью кальциевых каналов. Пейсме- 
керная пластичность принимает участие в пластических измене- 
ниях, паблюдаемых при аппликации трапсмиттера. Деполяриза- 
ционный сдвиг, образованный действием трансмиттера, вызывает, 
в свою очередь, мовышение пейсмекерной активности, которая 
при повторении угасает, хотя амплитуда деполяризационного 
сдвига может оставатьсн постоянной. При повторении электри- 
ческих внутриклеточных раздражений наблюдается пластичность 
электровозбудимой мембраны в виде градуального уменьшения 
амплитуды потенциала действия. Амплитуда потенциала дейст- 
вия восстанавливается при усилении раздражителя. Кроме того, 
в изолированной соме нейрона наблюдается привыкание хемо- 
чувствительной мембраны. Это выражается в уменьшении ампли- 
туды сдвига мембранного потепциала, вызванного действием 
медиатора (Греченко, Соколов 1987). 

Цереходя к пластичности, причастной к ассоциативному обу- 
чению, пужно сказать об условпом рефлексе, в котором ва;кпей- 
шее значение принадлежит времени подачи условного и безус- 
ловного раздражителей. В чистом виде время как условный сигпал 
присутствует в условных рефлексах на время. Ири повторении 
безусловного раздражителя с постоянными промежутками реак- 
ция начипает возникать не после, а раньше, чем подается сам 
безусловиый раздражитель. Время здесь служит в качестве 
условного раздражителя, вызывая ожидаемый ответ организма. 
Как представлено время в нервной системе? Вспышки, следующие 
с фиксированными интервалами (1—30 с), позволили обнаружить 
в зрительной коре кролика нейропы-детекторы интервалов, се- 
лективно реагировавшие на определешое значение интервала 
между раздражителями. Кроме того, были обнаружены пейроны 
градуально возбуждаемые и градуально тормозимые в зависимо- 
сти от продолжитольности интервала. По аналогии с другими 
анализаторами была предложена схема анализатора времени, 
состоящая из градуальных предетекторов на входе и слоя селек- 
тивных детекторов времени па выходе, в котором время пере- 
кодировалось в номер возбужденного детектора. В других пей- 
роиах были обнаружены условные рефлексы на время в широком 
диапазоне интервалов. Условный рефлекс на время состоял в том, 
что нейрон вырабатывал разряд потенциалов действия, совпадаю- 
щий с момеитом подачи раздражителя или несколько олережаю- 
щий условный раздражитель. При увеличепии интервала разряд 
возникал на месте отсутствующего условного раздражителя. На 
основе получениых даиных условный рефлекс на время был пред- 
ставлен как результат подключения детекторов времени, селек- 
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тивных к длительности отдельных временных интервалов, к ин- 
тегративному нейрону, на котором конвергируют детекторы раз- 
ных интервалов (Соколов 1981). 

Теперь обратимся к ностсинаптическому механизму ассоциа- 
ции на уровне нейрона. С целью выявления вклада постсинанти- 
ческих механизмов в образование ассоциации были проведены 
опыты на полностью изолированной соме нейрона, ответственного 
за запуск оборонительного поведения. В качестве условного п диф- 
ференцировочного раздражителей служили две микропипетки, 
заполненные ацетилхолином и подведенные к разным точкам сома- 
тической мембраны. Безусловным раздражителем служило элект- 
рическое раздражение нейрона через введенный в сому нейрона 
микроэлектрод. Комбинация аппликации медиатора через пи- 
петку — аналоғ условного раздражителя — с разрядом нотен- 
циалов действия, вызванных апалогом безусловного раздражи- 
теля, вела к возрастанию ответа на медиатор только в точке ус- 
ловного раздражителя. При неподкреплении реакция угасала. 
Кроме хемочувствительной мембраны в ассоциативном процессе 
принимает участие электровозбудимая мембрана. Если подпоро- 
говые толчки тока, подаваемые через внутриклеточный электрод, 
сочетать с последующим разрядом потенциалов действия, то амп- 
литуда локального потенциала возрастает. При отмене подкреп- 
ления она снова снижалась. На основе полученных данных была 
предлозкена схема внутриклеточных механизмов образования ас- 
социации (Соколов 1981). 

Обобщение данных, полученных при экстраклеточных методах 
регистрации реакций нейронов, привело к следующей схеме, 
объединяющей эффекты привыкания и ассоциации. Внешний 
раздражитель кодируется в нервной системе номером нейрона 
(номером меченой линии). Множество нейронов-детекторов кон- 
вергируют на командном нейроне, образуя множество пластичных 
синапсов так, что каждый внешний раздражитель, выделяемый 
детектором, представлеп локусом постсинантической мембраны. 
При повторении раздражителя без подкрепления, синапсы, пред- 
ставляющие сигналы, снижают свою эффективность. При под- 
креплении синапсы увеличивают свое действие. Это ведет к фор- 
мированию ассоциации, селективной по отношению к подкрепляе- 
мому раздражителю. Локусы мембраны, избирательно увеличив- 
шие свою эффективность, обеспечивают реализацию условного 
рефлекса. Таким образом, в основе условного рефлекса лежит 
внутриклеточный ассоциативный процесс, модифицирующий ло- 
кальпые участки постсинаптической мембраны пейрона. 

В связи с тем что потенциалзависимые кальциевые каналы 
занимают столь важное место в механизме пластичности, рас- 
смотрим их более подробно. Прежде всего следует указать иа три 
типа кальциевых каналов, определяющих три типа кальциевых 
токов (7, ри №), различающихся уровнями мембранного потеи- 
циала, при которых происходит их активация, и своей химической 
специфичностью в отношении блокаторов. 
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Небольшой, сильно инактивирующийся входящий ток, равный 
0,5—1,0 нА, возникающий тогда, когда уровень мембранного 
потенциала становится позитивнее обычного уровня, равного 
—60 мВ, принято называть 7-кальциевым током; Т-кальциевый 
ток, составляющий 1,0—3,0 нА, представляет собой очень медлон- 
но инактивирующийся ток, занускаемый тогда, когда потенциал 
становится позитивнее —40 мВ; М-кальциевый ток, в средней 
степени инактивирующийся, возникает тогда, когда потенциал 
нейрона становится позитивное —50 мВ. Функциональное зна- 
чение этих трех тинов входящих кальциевых токов окончательно 
не установлено. Можно нолагать, что Т-кальциевый ток, возни- 
кающий в окрестности потенциала покоя, ускоряет деполяриза- 
ционное смещение мембранного потенциала в направлепии порога 
генерации потенциала действия. Деполяризационный фропт пей- 
смекерной волны образует Г-кальциевый ток. Основу кальцие- 
вого потенциала действия составляет №-кальциевый ток. Каль- 
циевые каналы, ответственные за М№-кальциевый ток, определяют 
в основном выброс трансмиттера из пресинаптической терминали. 

Кальциевый канал представляет собой белок, состоящий из 
пяти субъединиц. Основную часть ионного канала образует © - 
полинептид (175 кДа) с локусом фосфорилирования, катализи- 
руемого цАМФ-зависимой протеинкиназой. Субъединица о;-гли- 
копротеии (143 кДа) связан с б-гликопептидом (24 кДа). Субъеди- 
ница В-пептид (54 кДа) также имеет локус фосфорилирования, 
реализуемого цАМФ-зависимой протеинкиназой. 

Фосфорилирование а- и В-субъединиц сопровождается увели- 
чеиием вероятности открытия кальциевого канала. Комплексы 
из 01", 05-, В-, ү-, ӧ-полинентидов, будучи встроенными в искус- 
ственную фосфолипидную мембрану, обеспечивают ее кальциевую 
проводимость. 

В процессах кратковременной и долговроменной памяти важ- 
иое значение принадлежит Са? кальмодулинзависимой проте- 
инкиназе (СаМ --К), представляющей собой энзим с молекуляр- 
ным весом 500 кДа, который включает в разных соотношениях 
субъединицы о (51 кДа) и В (60 кДа). 

Ее субъединица о наиболее выражена в мозговых структурах, 
локализуясь там в постсинаптических утолщениях. Так, в пира- 
мидиых клетках гиннокампа СаМ-К составляет 2% всех белков. 
Высокое содержание СаМ-К в гинпокамне и верхних слоях нео- 
кортекса — результат локального повышения экспрессии гена, 
ответственного за синтез этого энзима. Протеинкиназа имеет три 
функционально разных участка: собственно киназы, регуляции 
и ассоциации. Состояние протеинкиназы онределяется аутофос- 
форилированием — присоединением атомов фосфора к отдельным 
локусам на участках регуляции и ассоциации. 

В неактивном состоянии протеинкиназа изогнута так, что не 
может взаимодействовать с субстратом-белком кальциевого каиа- 
ла. Когда в нейрон входит кальций и присоединяется к каль- 
модулину, комнлекс СаМ связывается с областью регуляции 
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энзима, и молекула протеинкиназы разворачивается таким обра- 
зом, что теперь она может катализировать фосфорилирование 
кальциевого канала. В результате аутофосфорилирования про- 
теинкиназы она сохраняется в развернутом положении и без 
присоединенного к энзиму комплекса СаМ. Тогда фосфоризиро- 
вание кальциевых каналов будет осуществляться и без внешних 
сигналов, а именно присоединения кальция к кальмодулину. Тем 
самым более эффективное в результате фосфорилирования состоя- 
ние кальциевых каналов будет удерживаться на протяжении 
времени, зависящем от продолжнтельности сохранения состоя- 
ния аутофосфорилирования. Такое продленное действие протеин- 
киназы в отношении фосфорилирования кальциевых каналов, 
видимо, соответствует краткосрочной памяти. Дополнительное 
фосфорилирование участка регуляции энзима приводит к его 
инактивации в связи с изменением пространственной конфигу- 
рации, закрывающим путь для взаимодействия с субстратом-бел- 
ком кальциевого канала. В такой ингибированной форме энзим 
выполняет функцию взаимодействия между белками, что опре- 
деляет долговременные следовые эффекты в нейроне. Таким обра- 
зом, протеинкиназа из неактивной формы переходит сначала в ак- 
тивную форму, зависимую от Са?*/кальмодулина. Затем в резуль- 
тате частичного аутофосфорилирования переходит в активную 
форму, независимую от Са?*/кальмодулина, далее в результате 
дополнительного фосфорилирования ингибируется и выполняет 
функции, не связанные со свойствами киназы. 
Кальций/кальмодулин — зависимая протеинкиназа, является 
полифункциональным энзимом, который катализирует процесс 
фосфорилирования целого ряда белков, включая синапсин, микро- 
тубулин, миозин. Этот энзим представляет собой комплекс, опре- 
деленную комбинацию девяти о и трех В субъединиц, обладающих 
каталитической активностью. Как было сказано, в нефосфорилиро- 
ванпом состоянии активность протеинкиназы полностью зависит 
от экзогенного кальция, связанного с кальмодулином. Под влия- 
нием кальций/кальмодулина протеинкиназа подвергается ауто- 
фосфорилированию. В аутофосфорилированной форме активность 
этого энзима перестает зависеть от кальция/кальмодулина. Де- 
фосфорилирование протеинкипазы при участии фермента протеин- 
фосфатозы снова переводит ве в форму, каталитическая актпв- 
ность которой зависит от кальция/кальмодулина. Способность 
протеинкиназы изменять свою каталитическую активность в за- 
висимости от фосфорилирования обеспечивает продление эффекта 
действия кальция при нейрональной или гуморальной стимуля- 
ции. Фосфорилнрование всего нескольких участков из 27 потен- 
циальных локусов фосфорилирования достаточно для того, чтобы 
перевести протеинкиназу из формы, зависимой от кальций/каль- 
модулина, в форму, независимую от кальций/кальмодулина. 
Протекание во времени процесса фосфорилирования треонина 
в о- и В-субъединицах совпадает с динамикой развития незави- 
симости каталитической активности протеинкиназы от кальций/ 
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кальмодулина. В составе энзима выделено два пептида: 1 и 2. 
Однако только фосфорилирование пептида 1 развивалось парал- 
лельно формированию независимости каталитической активности 
протеинкиназы от кальций/кальмодулина. Динамика фосфорили- 
рования пептида 2 не совпадала с переходом протеинкиназы 
в форму с активностью, независимой от кальций/кальмодулина. 

Можно заключить, что именно фосфорилирование треонина 
пептида 1 ответственно за переход кальций/кальмодулина зави- 
симой протеинкиназы в форму, когда ее католитическая актив- 
ность проявляется независимо от кальций/кальмодулина. Если 
в яйцо лягушки ввости ПРИК, выделенную из тел клеток, иннер- 
впрующих электрический орган ската, то через 6—7 дней в его 
мембране обнаруживается входящий кальциевый ток. Этот ток 
блокируется кадмием, селективно связывающимся с кальциевыми 
каналами. Эти кальциевые каналы возникатт в мембране в ре- 
зультате синтеза белка на введенной в яйцо молекуле иРИК, 
а не под влиянием экспрессии гена. Это доказывается төм, что 
инкубация яйца в растворе, содержащем актиномицин р, который 
блокирует транскрипцию иРИК на молекуле ДНК. не устраняет 
эффект формирования кальциевых каналов нод влиянием введения 
в яйцо иРНК. 

В процессах внутриклеточной пластичности можио выделить 
три уровня. На первом уровне основной мехапизм связан с фос- 
форилированием — дефосфорилированием рецепторных белков. 
Фосфорилирование переводит рецептивпый белок в реактивное 
состояние, когда вероятность связи его с агонистом возрастает. 
Дефосфорилирование рецептивного белка снижает вероятность 
связи его с агонистом. Фосфорилирование протекает по двум 
основным путям. В одном случае действие агониста приводит 
к активации аденилатциклазы — фермента, катализирующего син- 
тез ЦАМФ, который сам активирует ЦАМФ-зависимую прото- 
инкиназу. Протеинкиназа, активируемая цАМФ, служит фер- 
ментом, катализирующим присоединение фосфора к рецептив- 
иому белку. Включение ЦГМФ приводит при участии фермента 
фосфатазы к снижению фосфорилирования белков-реценторов. 
Второй путь фосфорилирования рецептивных белков связан с каль- 
модулинзависимой протеинкиназой, активируемой входом каль- 
ция в клетку. 

Кроме фосфорилпровапия, следует выделить еще одип уровень 
пластичности, который связан с процессом трансляции — синте- 
зом рецептивного белка на молекуле иРНК. Фактором, ограни- 
чивающим процессы трансляции, является концентрация специ- 
фического белка, достигнутая в ходе трансляции. Наконец, су- 
ществует пластичность на уровне транскрипции — синтеза иРНК 
на матрице ДНК. В том случае, когда экспрессия гена, определято- 
щая транскрипцию определенного участка молекулы ДНК, оп- 
ределяется синаптическими влияниями, говорят о транссинапти- 
ческой иидукцин энзимов. 

Рассмотрим пример трапссинаптической индукции эизимов, 
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представляющей собой форму пластичности на уровне механизмов 
транскрипции. Симпатические нейроны верхнего шейного узла 
синтезируют хорошо известный трансмиттер норэпинефрин (нор- 
адреналин). Синаптическая стимуляция симпатических нейронов 
через никотиновые рецепторы индуцирует синтез тирозингидро- 
ксилазы — фермента, участвующего в синтезе норэпинефрина. 
Одновременно растет количество синтезируемого норэпинефрина. 
Антибиотик зктиномицин-Р, блокируя транскрипцию, устраняет 
синаптически вызванную индукцию тирозингидроксилазы. Таким 
образом, синаптические воздействия избирательно усиливают 
процесс транскрипции, а соответственно и синтез транскрибируе- 
мого фермента, увеличивая тем самым синтез трансмиттера. 


о 
Глава 2 


ИНФОРМАЦИОННЫЕ ПРОЦЕССЫ 
В НЕЙРОННЫХ СИСТЕМАХ 





Нейроны, объединяясь в сети, образулот системы обработки инфор- 
мации, обеспечивающие эффективную адантацию организма к не- 
прерывно измепяющимся условиям жизни. В процессе эволюции 
шло прогрессивное усложнение нейронной организации. При этом 
осиовные принципы кодирования информации устойчиво сохра- 
нялись. Такая же консервативность базовых механизмов отно- 
сится ик тенетическому аппарату, рецепторным белкам, иопным 
каналам и трансмиттерам. Важнейшим фактором развития явля- 
етея возрастапие общего числа и разнообразия типов нейронов. 
Сочетание метода микроэлектродной внутриклеточной регистра- 
ции с селективной идентификацией функцнонально-активных ней- 
ронов позволило парисовать те нейронные карты мозга, на кото- 
рых осуществляется непосредственное отображение сигналов, 
и приступить к выявлению тех нейронных структур, па которых 
производится непрерывная регистрация событий в памяти, Кроме 
прямой передачи сигналов от нейрона к нейрону, были выявлены 
специальные нейронные мехапизмы управления синаптической 
эффективностью в виде разнообразных модулирующих нейронов, 
образующих «синансы на синапсах». Важным достижением нейро- 
биологии стало открытие «парасинаптической передачи инфор- 
мации». В этом случае нейрон реализует свол управляющие функ- 
ции путем выброса в межклеточное пространство или русло крови 
коротких последовательностей аминокислот — нейропептидов, ми- 
нуя синаптическую передачу. 3 этом случае сигнал адресуется 
ко всем нейронам, обладающим соответствующими рецепторными 
белками. Существенным звеном прогресса нейронных механизмов 
стало развитие каскадных принципов усилепия сигналов внутри 
отдельных нейронов на основе вторичных посредников. 
Управление двнжениями стало включать многоуровневые си- 
стемы командных нейронов. Особенно разнообразными стали ней- 
ронные механизмы планирования и выполнения целепаправлев- 
ных движений, локализованные в лобных отделах новой коры. 


2.4. ОРГАНИЗАЦИЯ 
ОБОРОНИТЕЛЬНОГО РЕФЛЕКСА УЛИТКИ 


Виноградная улитка принадлежит к наиболее высокоорганизо- 
ванным брюхоногим моллюскам. Она активно обследует окружаю- 
щую среду с помощью двух пар щупалец. Верхние, более длин- 
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ные, увенчаны тлазками. Ний‹ние, более короткие, являютея 
органами осязания и хеморецепции. Первичпые сенсорные ней- 
роны расположены частично на периферии, частично в пределах 
цептральпой нервной системы. Центральная нервная система 
виноградной улитки находится в передней части тела, охватывая 
кольцом пищевод. Два буккальных танглия, иннервирующие 
глотку и слюнные делезы, расположены на поверхности ТЛОТКИ 
отдельно от кольца танглиев. Па дорзальной поверхности пище- 
вода расположены церебральные танглии, иннервирующие щу- 
пальца и ротовую область. В состав подглоточного комплекса 
ВХОДЯТ париетальпые, плевральные и педальные ганглии, а также 
висцеральный гапглий, от которых отходят нервы, иннервирую- 
щие впутренпие ортаны, мантию и кожу. Педальпые ганглии, 
иппервируя ногу улитки, являются цептрами организации дви- 
жений. Защитная. пассивно-оборонительная реакция улитки за- 
ключается в сложном комплексе движений (втягивание щупалец, 
закрытие дыхательного отверстия легочной полости). Она завер- 
шается при наиболее сильных раздражениях втягиванием всего 
тела в раковину. Используя возрастающие по силе раздражения, 
можно выделить три типа защитных реакций. Слабые раздражения 
вызывают локальпые сокращения в месте раздражения, Эта реак- 
ция развивается без участия центральных нейропов. При увели- 
чении силы раздражения к локальным сокращениям присоединя- 
ютея реакции втягивания щупалец и закрытие дыхательного 
отверстия. Удаление центральной нервной системы приводит 
к выпадению этих реакций. При дальнейшем усилении раздра- 
жителя к локальным реакциям и реакциям важнейщих органов 
добавляется втягивание тела в раковину. 

Механизм генерация оборонительной реакции связан со спе- 
циальной системой командных нейронов. Характерной особен- 
постью командных нейронов является то, что каждый из них 
вызывает определенный фрагмент целостного поведения или 
весь поведенческий акт как целое. При этом генерация поведен- 
ческого акта обычно происходит по принципу баллистического 
движения без обратной сенсорной связи. Генерация поведенче- 
ского акта при возбуждении командного нейрона осуществляется 
через систему связей его с мотолейронами. Командные нейроны 
выполняют функцию «решающих элементов», превращая сенсор- 
ный сигнал в поведенческую реакцию (рис. 2.1). Разряд команд- 
ного нейрона реализует моторную программу независимо от того, 
чем вызвап этот разряд: внутриклеточным раздражением через 
введенный в тело нейропа микроэлектрод, сенсорным раздраже- 
нием или спонтанной активацией пейсмекерного механизма. 
Командные нейроны оборонительного поведения виноградной 
улитки представлены в париетальном и плевральном ганглиях. 
Они управляют закрытием дыхательного отверстия и втягиванием 
щупалец соответственно. Командные пейроны характеризуются 
отсутствием фоновой спайковой активности. Обладая высоким 
порогом генерации потенциала действия, они обычно не генери- 
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Рис. 2.1. Реакции дыхальда на внутриклеточное раядраженпе командного 
нейрона Раз 


В нейрон введено два электрода: через один регистрируется разряд пейрона, через дру- 
гой электрод нейрон возбуждается деполяризующим током. Видно, что каждый зали 
импульсов в нейропе вызывает сужение дыхальца (калибровка 10 мВ, 5 с) 


Рис. 2.2, Реакция командных нейронов оборопительного рефлекса ГРа2 и 
ВРаЗ на тактильное раздражение ноги 





Тактильное раздражение вызываст спайковый разряд в нейропе В Ра2 и одиночный спай 
в нейроне Т.РаЗ, что сопровождается закрытием дыхальца {калибровка 5 мВ, 16) 


руют спайки в ответ на многочисленные возбуждающие постен- 
наптические нотенциалы, поступающие от сенсорпых нейропов. 
При внутриклеточной деноляризации в командных нейронах 
возникает пейсмекерная активность, приводящая при достиже- 
иии порога тенерации к возникновению потенциалов действия. 
Командпые нейроны оборонительного поведепия характеризуются 
чрезвычайно широким рецептивным полем. Тактильные раздра- 
жеиия почти любой части кожи и внутреппих органов принодят 
к возникновению в них возбуждающих постсинаптических по- 
тенциалов (ВПСИ)), ем. рис. 2.2. Кроме тактильных раздражений, 
иа командных нейронах оборонительного поведения конверги- 
руют детекторы выключения света. Кроме специализированных 
глаз, расположенных на щупальцах, фоторецепторную функцию 
осуществляют фоторецепторы, находящиеся в коже мантии, Они-то 
и служат источником запуска оборонительной реакнии на затем- 
иеиие, Оборонительную реакцию вызывает также внезапное изме- 
иеиие положения тела моллюска в пространстве. Эта реакция 
связаиа с возбуждением органа равновесия — статониста. Ко- 
маидные нейроны оборонительного поведения отвечают такие на 
тепловое раздражение кожи. Кроме того, подпоротовые ВПСП 
могут быть вызваны в командных нейронах оборонительного 
поведеиия при нанесении на ротовую полость пищевых раздра- 
жеиий. Действие отрицательных вкусовых агептов сопровожкда- 
лось появлением в командных нейронах потенциалов действия. 

Таким образом, рецептивное поле командного нейрона оборо- 
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пительного поведения представляет собой обширное полимодаль- 
ное образование. Рассмотрим его свойства более подробно, исполь- 
зуя для этого тактильные раздражения. 

Выбрав удаленную от дыхательного отверстия точку на коже 
мантии, нанесем короткий удар с помощью электрического реле 
с прикреплениым к нему стержнем. В ответ на тактильное раздра- 
жение в командном нейроне возникает возбуждающий постси- 
наптический потенциал (ВІСІ), на пике которого можпо обна- 
ружить потонциалы действия. Будем повторять раздражение. 
Амплитуда ВПСП при повторении градуально уменьшается. Когда 
амплитуда ВИСП становится ниже порога генерации, потенциалы 
деиствин перестают возникать. При продолжении раздражения 
Этой же точки кожи наблюдается полное угасание ВПСП — ко- 
мандный нейрон перестает реагировать на привычное раздражение. 
Теперь сместив стержень всего на один миллиметр в сторону, 
спова паносем тактильпое раздражение. При раздражепии новой 
точки ответ оказывается полностью сохрапным. Нужно снова 
многократно подавать раздражение, чтобы достичь полного при- 
выкапия. Это справедливо для разных участков кожной поверх- 
ности. Отсюда можно заключить, что сенсорные нейроны, связан- 
ные с комапдпым нейроном, образуют множество независимых 
параллельных каналов, представленных на командном нейроне 
разными синансами. 

Рассмотрим более подробно часть рецептивного поля команд- 
пого нейрона, представляющую мантию. Мантия связапа с команд 
ным пейропом, находящимся в цептральной нервной системе улит- 
кп через правый и левый паллиальные нервы, а также анальный 
перв. Неререзка левого паллиального нерва ведет к исчезновению 
ответов с левой половины мантии. При перерезке правого палли- 
ального нерва происходит изменение формы ВНСИ, вызываемых 
с правой половины мантии. Если до перерезки тактильное раздра- 
жение вызывает двухкомпонентный ВПСП, то перерезка правого 
паллшального нерва ведет к исчезновонию раннего компонента 
ВИСИ при сохранении его позднего компонента. После неререз- 
ки анального нерва раздражение правой половины мантии пере- 
стает вообще вызывать ВПСП. Таким образом, левая половина 
маптип иннервируется левым паллиальным первом, а правая по- 
ловина — правым паллиальным и анальным нервами. При этом 
правый паллиальпый нерв обеспечивает коротколатептный компо- 
непт ВПСП, а анальный нерв — длиннолатентный. При блокаде 
центральных синапсов раствором с низким содержанием кальция 
в двухкомпонентном ВПСП выпал поздний компонент. При изби- 
рательной блокаде периферических синапсов на правой части 
мантии все ответы с этого участка мантии исчезают. Ответы с ле- 
вой части мантии, не подвергнутой блокаде, сохраняются. Бло- 
нада синапсов на левой части мантии приводила к исчезновению 
ответов с левой части маптии. Таким образом, отдельные части 
мантии связапы с командным нейроном двумя типами каналов 
передачи информация. Одни каналы образуют прямо центральные 
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синапсы, другие капалы -- синапсы только на периферии. Как 
указывалось выше, при повторении тактильных раздражений, 
наносимых на некотором расстоянии от дыхательного отверстия, 
привыканию подвергались оба компонепта ВСП. Налесение раз- 
дражений вблизи дыхательного отверстия, несмотря на сотни 
повторений, к угасанию ВИСИ не приводило. Следовательно, вся 
область мантии может быть разделена по критерию пластичности 
сипапсов на непластичную зону хокруг дыхательного отверетия 
и пластичную, окружающую эту непластичную зону. Дальпей- 
шее изучение пластичной зоны рецептивиого поля показало, что 
и она содержит непластичпые синапсы, Это обнаружилось при 
нанесепии на пластичпую область мантии электрических раздра- 
жений разной силы. При слабых и средних раздражениях, как и 
при механических стимулах, в командном нейропе регистрировал- 
ся ВПСП с двумя пиками. При усилении раздражения к ним при- 
соединялся третий, наиболее поздний пик. При повторении этого 
сильного электрического раздражения два первых пика ВИСИ 
подвергались угашению, тогда как третий пик устойчиво 00- 
хранялся. Таким образом, каждая точка пластичной части мантии 
связапа с командным нейроном тремя независимыми каналами, 
два из которых обладают пластичными синапсами, а третий, впди- 
мо, ноцицептивный канал, характеризуется пепластичными сипап- 
сами. От впутренних органов командный нейрон получает сипгна- 
лы через иптестинальный нерв. Перерезка пптестипального нерва 
устраняет ответы с впутренних органов, не нарушая связей 
с кожей ноги. От кожной поверхности ноги сигналы поступают 
через кожный перв, а также педальные ганглии, расположенные 
под париетальными ганглиямн. 

Шестнадцать нервов, связывающих педальные гаитлии с но- 
гой, образуют своеобразный веер. Перерезка кожного нерва устра- 
няет ответы с верхней части левой половины ноги. Перерезка вось- 
мого справа по порядку педального нерва устраняет ответы с пра- 
вой половипы ноги, а перерезка девятого нерва — с нижней части 
левой половины ноги. Заключая, можно сказать, что командному 
нейрону сигналы с поверхности ноги поступают по кожному и 
двум педальным первам. Блокада центральных синапсов приво- 
дит к полному прекращению ответов со всех точек кожи ноги. 
Блокада синапсов на периферии также устрапяет ВПСП со всех 
точек кожной поверхности ноги. Итак, на пути от кожной поверх- 
ности к командному нейрону имеются два синаптических переклю- 
чения: на периферии и центре. 

Структурную организацию синаптических связей сенсорных 
нейронов с командным нейроном можно изучать, используя идел- 
тификацию связанных нейронов от препарата к препарату. Введя 
красители в идентифицированный сенсорный пейрон и иденти- 
фицированный командный нейрон, можпо найти область, где 
аксоны сенсорного нейрона пересекаются с дендритами команд- 
ного нейрона, и выделить те синалтические бутоны, которые об- 
разуют синаптический контакт. Нанося электрические раздра- 
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жения через введенный в сепсорный нейрон микроэлектрод, 
можно зарегистрировать в командном нейроне моносинантические 
ВПСП, возникающие в этом идентифицированном синапсе. Ре- 
цептивное поле сенсорного нейрона на кожной поверхности пред- 
ставлено локальной областью, а на командном нейроне — микро- 
участком постсинаптической мембраны. При повторении внутри- 
клеточных электрических раздражений сепсорного нейрона реги- 
стрируемый в командном нейроне моносипаптический ВПСП 
постепенпо угасает. Это соответствует функциональному отклю- 
чению Данного селективного сенсорного канала от командного 
нейрона. Чем определяется ослабление эффективности одного 
пдентифицированного синапса, пресипаптическими или постси- 
наптическими структурами? Решить этот вопрос позволяет пре- 
парат «полностью изолированиая сома идентифицированного 
командного нейрона». Чтобы искусственно воспроизвести синан- 
тический контакт с мембраной тела изолированного командного 
нейропа, к ней подводится две микронипетки, заполненные аце- 
тилхолином — трансмиттером, участвующим в передаче сигналов 
от сепсорных нейронов к командному пейрону. Приложенпое 
к микронинетке напряжение приводит к выбросу порции ацетил- 
холина, который присоединяется к никотиновым рецепторам, 
содержащимся в мембране комаидиого нейрона, п открывает иопные 
капалы для патрия, входящего в клетку, создающего аналог 
ВИСП, возбуждающий трапсмиттерный потенциал. Многократное 
нанесение ацетилхолина на локальный участок мембрапы ноз- 
воляет изучать пластичность отого участка. Оказалось, что на 
мембране командного нейрона можно найти как пластичные, так 
п непластичные участки. Возбуждающий трансмиттерный потеп- 
циал, угасающий при нанесении ацетилхолина на нластичный 
участок мембрапы, воспроизводит динамику угасания ВПСП. 
Стабильный возбуждающий трансмиттерный потенциал, возни- 
кающий на непластичных участках, воспроизводит свойства не- 
пластичных синалсов. На препарате изолированной сомы команц- 
ного нейрона можно продемонстрировать избирательность уга- 
сапия. После того как реакция на подачу ацетилхолина из одной 
микропипетки угасла, подается ацетилхолин из другой микро- 
пипетки, расположенной рядом — на расстоянии около 50 мкм. 
После угасания реакций в одной точке реакция в новой точке 
мембраны характеризуется исходно высокой амилитудой. Таким 
образом, отдельные локусы мембраны командного нейрона ха- 
рактеризуются избирательной модификацией своей чувствитель- 
ности. 

Командный нейрон обеспечивает длительную посылку нерв- 
ных импульсов, необходимую для реализации оборопительлого 
поведения. Рассмотреиный выше ВЦСП, возникающий в команд- 
пом нейроне под влиянием сенсорпого раздражения, обычно при- 
водит к генерации всего нескольких потенциалов действия, число 
которых недостаточно, чтобы включить и длительно поддерживать 
работу мотонейронов в ходе реализации оборонительного поведе- 
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ния. Усилителем синаптического сигнала служит механизм эндо- 
тенных пейсмекерных потенциалов. Командные нейроны оборо- 
нительного поведения являются латентными пейсмекерными ней- 
ронами. В обычных условиях они не генерируют пейсмекерных 
колебаний, но под влиянием сильпых раздражений при деполя- 
ризационном смещении мембранного потенциала в них пачинают 
возникать нолебания амплитудой 10 мВ и частотой около одного 
герца, которые близки по форме к синусоиде. Возникает вопрос: 
являются ли нейсмекерные колебания эпдогеиным процессом или 
результатом циркуляции возбуждения в цепях нейронов? От- 
ветить на этот вопрос позволяют эксперименты с использованием 
препарата «полностью изолированная сома идентифицирован ного 
командного нейрона». Полная изоляция тела клетки не устраня- 
ет пейсмекорных потенциалов. Более того, по своей форме и ча- 
стоте они остаются теми же, что и до изоляции. Изолированная 
сома нейрона позволяет изучить ионные механизмы этих колеба- 
ний. Основным источником пейсмекерных колебапий является 
вклад потенциалзависимых низкопороговых медленных кальцие- 
вых каналов, открывающихся при пебольшом сдвиге мембранного 
нотенциала в сторону деполяризации. Вход ионов кальция в клет- 
ку приводит к дальнейшей ее деполяризации и открытию все но- 
вых кальциевых капалов. Таким образом, вход ионов кальция 
в клетку образует петлю положительной обратной связи, усили- 
вающую кальциевый ток. Но вход ионов кальция в клетку запу- 
скает другой процесс — открытие кальцийзависимых калиевых 
каналов, через которые калий по химическому градиенту выходит 
из клетки, создавая кальцийзависимый калиевый ток. Выход 
калия из клетки ведет к ее гиперполяризации, в результате чего 
происходит закрытие кальциевых каналов и прекращение входа 
кальция в клетку. Следовательно, вход кальция сам запускает 
механизм отрицательной обратной связи. Прекращение входа 
кальция в клетку прерывает кальцийзавнсимый калиевый ток и 
прерывает процесс гиперполяризацил клетки. Мембранный по- 
тенциал возвращается к исходпому уровпю, когда снова откры- 
ваются кальциевые каналы, и цикл повторяется. Блокада каль- 
циевых каиалов, исключая кальциевый ток, прекращает пейсме- 
керную активность клетки. 

Механизм генерации пейсмекерпых потенциалов характери- 
зуется пластичпостью, которую можно изучать на нрепарате пол- 
ностью изолировапной сомы пейрона. В этом случае деполяриза- 
ция клетки, приводящая к вознпкповептшо пейсмекерных потеп- 
циалов, достигается путем пропускания деполяризующего тока 
через введенный в тело нейрона микроэлектрод. При повторении 
злектрических раздражений амплитуда п частота пейсмекерных 
потенциалов снижаются, пока потенциалы полностью не исче- 
зают. Такая пластичность пейсмекерного механизма — основа 
зидонейронального привыкания. 

Внутриклеточное раздражение командного нейрона, создавае- 
мое пропусканием деполяризующего подпорогового тока через 
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ввеценный в тело клетки микроэлектрод, вызывает сокращелпе 
тех мышц тела, которые принимают участие в оборонительном 
рефлексе. Эти мышцы в совокупности образуют моторное поле 
командного нейрона, Моторные поля командных нейронов 060- 
ронительпого поведения несколько различаются, Перекрываясь, 
они реализуют оборонительный рефлекс как целое. Иснользова- 
ние раствора с низким содержанием кальция для инкубации цен- 
тральной первпой системы моллюска показало, что пдентифици- 
рованные командные нейроны левого и правого париетальных 
ганглиев (ЛПаЗ и ППаЗ) посылают аксоны непосредственно 
к мышцам, окружающим дыхательные отверстия. Это доказывает- 
ся тем, что блокада центральных синапсов, устраняя реакции 
мантийного валика и ноги, пе снимает локальных реакций мышц 
вокруг дыхательного отверстия. Факт исчезновения при этом ре- 
акции во всех остальных участках моторного поля говорит 0б 
участии центральных мотонейропов. Другие командные нейроны, 
не посылая прямо аксоны к периферии, реализуют реакции толь- 
ко через центральные мотонейроны. Оборонительные реакцин, 
вызываемые внутриклеточным раздражением, протекают по типу 
баллистических движений. Обратная связь от органов движения 
к комапдному нейрону при этом не обнаруживается, Между собой 
разные командные нейроны, входящие в оборонительную систе- 
му, прямо не связаны. Вовлечение их в реализацию оборонитель- 
ного рефлекса достигается тем, что все они обладают универсаль- 
но широкими рецептивными полями и все характеризуются высо- 
кими порогами. Повторение внутриклеточных электрических 
раздражений командных пейронов приводило при постоянном 
числе потенциалов действия в разряде к привыканию двигатель“ 
ных реакций ноги. Однако реакции в окрестпости дыхательного 
отверстия. где нейропы ЛПаЗз и РПаЗ воздействуют непосредет- 
венно на мышечные клетки, пе угасали. Такое привыкание реак- 
ций, реализуемых центральными мотонейронами, нельзя свести 
к утомлению мышц, После привыкания двигательной реакции при 
стимуляции одпого нейрона внутриклеточпое раздражение друго- 
го нейрона снова вызывало оборонительную реакцию. Таким 
образом, командные нейроны и связанная с пими группа мотоней- 
ронов образуют ряд независимых параллельных путей. Склады- 
ваясь, эти воздействия на общие эфференты параллельных возбуж- 
дений приводят к усилению рефлекторной реакции, Центральные 
мотонейроны вовлекаются в реакцию не только через команлные, 
но и непосредственно через сенсорные нейроны, совместно 
образующие широкое рецептивное поле мотопейрона. Часть мото- 
нейропов, не испытывая на себе влияний командных нейронов, 06- 
разует параллельные укороченные каналы локальных оборони- 
тельных реакций. 

Рассмотрим более детально моторное поле командных нейронов 
оборонительного поведения ППаЗ и ЛПаЗ. Что лежит в основе 
широкого моторного поля этих командных нейронов? Чтобы 07 
ветить па этот вопрос, следует обратиться к анализу их микров 
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натомии. Для этого через введенный в тело нейрона микроэлек- 
трод вводится кобальт, который, заполняя все отростки пейрона, 
не выходит за пределы, ограниченные мембраной. Пейроны ППаҘ 
и ЛИа7 расположены в правом и левом париетальных ганглиях 
на их дорзальной поверхности. От тела нейрона отходят два тол- 
стых отростка, ведущие к педальным ганглиям. В свою очередь, 
от них отходят тонкие аксонные ветви, которые в составе левого 
и правого паллиальных и анального нервов иннервируют мышцы 
мантин. От толстых отростков нейронов отходят тонкие вотвящис- 
ся пити дендритов, по которым нейрон получает информацию 
от сенсорных нейронов. У правление движением мышц мантии во- 
круг дыхательного отверстия реализуется аксонами команд- 
ных нейронов без переключения. Управление движениями ноги 
протекает при участии центральных мотопейронов. Используя 
полуинтактный препарат моллюска, можно изучить латентные 
периоды движений в разных точках тела при электрическом вну- 
триклеточном раздражении командного нейрона. Применяя щуп 
с индукционными датчиками сдвига тела, можно обларужить его 
локальные смещения. При раздражении командного нейрона 
внутриклеточный микроэлектрод движения регистрируется во 
всех точках тела. Исключение составляет передняя часть поги и 
щупальцы, движение которыми реализуется другими командными 
нейронами оборопительного рефлекса. Латентные периоды движе- 
ний мантии вблизи дыхательного отверстия характеризуются 
наиболее коротким временем: 500 мс. В той части мантин, где нет 
дыхательного отверстия, латентные перподы составляют 1 000 ме. 
Латентные периоды реакций на ноге растут по мере перемещения 
щула к вопну ноги от 1000 до 2000 мс. Латептные периоды движе- 
ний, начиная от мантии и далее вперед по логе, также растут от 
500 до 1500 ме. С увеличением числа потенциалов действия в раз- 
ряде командного нейрона амплитуда лвижения возрастает. Более 
детально управление движениями мантий можно изучить методом 
перерезки нервов. При перерезке анального и правого паллиаль- 
ного нервов двигательные реакции в области дыхательного от- 
верстия исчезают, реакции левой половины мантии, иннервируе- 
мые левым паллиальным нервом, остаются. Перерезка всех трех 
указанных нервов вызывает «паралич» всей мантии. Реакция ман- 
тип, вызываемая прямым действием командного пейрона, сопро- 
вождается дополнительной реакцией, опосредованиой централь- 
ными мотонейронами, которые отключаются при блокаде цент- 
ральных синапсов. Длигательпая реакция ногп целиком зависит 
от центральных мотонейронов. При блокаде центральных синап- 
сов, а также при перерезке педальных нервов она полностью 
исчезает, остается только в центральной части ноги, на которую 
командный нейрон действует непосредствепно через кожный нерв. 

Параллельный укороченный путь управления локальными 
оборонительными реакциями в области дыхательного отверстия 
реализуется оборонительными мотонейронамп левого и правого 
париетальных ганглиев (ППа3З3 и ЛПа?3). Пе пмея связей 


с командными нейронами, эти мотонейроны дублируют действне 
командных нейронов в узкой области мышц дыхательного отвер- 
стия. 

Пищевой стимул (капля морковного сока) вызывает у виноград- 
ной улитки пищевую реакцию в виде движения по направлению 
к пище, ее ощупывания и поедания. Последнее выражается в рит- 
мических «жевательных» движениях. Запуск пищевого рефлекса 
связан с возбуждением командных нейронов пищевого поведения. 
Прямые связи между командными нейронами оборонительного и 
пищевого рефлексов отсутствуют. Но тактильные раздражения, 
вызывая комплекс оборонительных компонентов, ведут к тормо- 
жевию жевательных движений. Таким образом, механизм оборо- 
нительного поведения домипирует над механизмом пищевого по- 
ведения. Нейронный механизм этого доминирования связан с тор- 
мозным влиянием ноцидептивных сигналов на командные нейроны 
пищевого поведения. Так, при раздражении губных нервов воз- 
никает возбуждение в командных нейронах пищевого поведения 
и подпороговых ВПСП в командных нейропах оборонительного 
поведения. Раздражение паллиальных нервов, воспроизводя дей- 
ствие тактильных раздражений, вызывает возбуждение нейронов 
оборонительного поведения и торможение командных нейронов 
пищевого рефлекса. 

Кроме сенсорных нейронов-детекторов, локального раздраже- 
ния, командных и мотонейронов, следует еще учитывать и вклад 
модулирующих нейронов. Величина оборонительной реакции 
определяется двумя факторами: прямым действием раздражителя 
на командные нейроны через систему локальных детекторов и кос- 
венным действием модулирующих нейронов, которые оказывают 
влияние на эффективность синаптических связей между детекто- 
рами и командными нейронами (Балабан, 1985) (рис. 2.3). 

При порвом раздражении стимул действует в условиях, когда 
синапсы детекторов на командном вейроне еще не усилены моду- 
лирующим входом. Но это модулирующее действие запаздывая, 
усиливает действие второго стимула. Возникает эффект сенсити- 
зации. По мере подачи раздражений происходит привыкание как 
в прямом пути от детекторак командному нейрону, так и в звене 
модулятора. Эффект сенситизации исчезает, и угасание прогрес- 
сирует. 

Модулирующее действие осуществляется синапсом нейрона- 
модулятора вблизи синапса детектора на командном нейроне 
путем выброса серотонина, который приводит к мобилизации 
кальциевых каналов (рис. 2.4, 2.5). Вход кальция, в свою 
очередь, успливает выброс трансмиттера из пресинаптического 
участка терминали детектора на командном нейропе. Разрушение 
клеток, содержащих серотонин, приводит к тому, что фаза сенси- 
тизации исчезает, а процесе привыкания ускоряется. У молодых 
улиток отсутствуют модуляторы, содержащие серотопин. У них 
соответственно отсутствует фаза сенситизации, а процесс привы- 
кания развивается необычайво быстро. 
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Рис. 2.3. Влияние модулирующих нейронов на эффективность синаптическнх 
связей сенсорных нейронов с команлным яейроном І,РаЗ 


Раздражение нерва вызывает возбуждающие постсинаптические потенциалы в команд- 
ном нейроне оборонительного поведения. В ходе повторных раздражений амплитуда его 
уменьшается (привыкание). Электрическое раздражение группы модулирующих нейро“ 
нов в системе оборонительного поведения увеличивает эффективность синапсов, в резуль- 


тате чего амплитуда возбуждающего постсинаптическото потенциала увеличивается и, 
достигая порога, запускает потенциал действия. 
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Рис. 2.4. Влияние серотонняа на эффективность моноспнаптпческой снязи 
между сенсорным и командиым нейронами 


Внутриклеточное раздражение сенсорного нейрона вызывает потенциал действия, кото- 
рый приводит к возникновению возбуждающего постсинаптического потепциала в команд» 
ном нейроне. По мере повторения амплитуда этого моносинантического возбуждающего 
потенциала снижается (привыкание). Введение серотонипа в раствор, омывающий пре- 
парат, приводит к увеличению амплитуды возбуждающего постсинаптического потенциа- 
ла, подобно тому, как это имело место при электрической стимуляции модупирующих 
нейронов, содержащих серотонин 
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Слелует выделить еще один механизм сенситизации, связанный 


с активацией пейсмекерного механизма командного нейрона. 
По’мере подачи внутриклеточного деполяризирующего тока проис- 
ходит эндонейрональное привыкание пейсмекерного ответа. Если 
теперь, однако, дать тактильное раздраженпе, то тот же деполя- 
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Рис. 2.5. Схема отростков модулирующих нейронов ВРа4 и Рій и команд- 
ного нейрона КраЗ но результатам окраски путем введения в нейроны нонов 


кобальта 
Видно, 


в районе ветвящихся отростков КРаз 





что модулирующие 


нейроны педального ганглия дают ветвящиеся окончания 


Рис. 2.6. Схема поведенче- 
ско1о экеперимента е выра- 
боткой пищевой аверзпи 





Улнтка, находясь на плавающем 
в воде шарике, за раковину при- 
креплена к штативу. Получение пи- 
щи сопровождается импульсом 10- 
ка, подаваемого на ногу улитки, 
через тело которой замыкается 
электрическая цепь. В ревультате 
сочетаний пиши с электрококным 
раздражением улитка реагирует на 
иыщу отрицательно, отвергая ее 


ризующий ток, который уже перестал вызывать пейсмекерные 
колебания, снова пх вызовет. Прямым доказательством участия 
нейронов-модуляторов в эффективности синапса между нейроном- 
детектором п командпым нейроном оборонительного поведения 
служит локальная стимуляция серотонинэргических нейронов 
педального ганглия, обладающих фоновой активностью. Газдра- 
жение этих пейронов через внутриклеточный электрод приводит 
к увеличению амплитуды ВПСП в командном нейроне, которое 
вызвано раздражением перва. Кроме того, раздражение нейронов- 
модуляторов приводит к повышению реактивности нейсмекерного 
мехапизма командного нейрона при его внутриклеточной стиму- 
ляции. Поскольку такую активацию пейсмекерного механизма 
нельзя вызвать ввелением серотонина в физиологический раствор, 
можпо предположить, что нейроны-модуляторы, кроме серото- 
нина, имеют еще н другой трансмиттер, возможно, пептидной 
природы. Это означает, что модулирующее влияние распростра- 
няется на пейсмекерный механизм сомы нейрона. 
Ассоциативное обучение в командных нейронах оборонительно- 
го поведения можно наблюдать, изучая вкусовую аверзию — от- 
зержение неприятных пищевых агентов (рис. 2.6). Вкусовой раз- 
дражитель вызывает в командных нейронах оборонительного но- 
ведения только подпороговые ВПСП. Тогда пищевые команд- 
ные нейроны активируются, геперируя спайки. После 15 сочетаний 
вкусового воздействия с болевым полкреплением вкусовой раздра- 
житель начинает вызывать возбуждение командных нейронов 


Рис. 2.7. Схема организации 
оборонительного рефлекса 


Тактильное раздражение от сен- 
сорного нейрона СН поступает па- 
раллельно на командный КН и мо- 
дулирующий Мод Н нейроны. Мо- 
дулирующий нейрон усиливает си- 
ваптическую связь между сенсор- 
ным и командным нейронами, а так- 
же повышает возбудимость команд- 
ного нейрона, активируя пейсме- 
верный механизм. В результате ре- 
акции командного нейрона. на по- 
следующие раздражения возраста- 
ют (сенситизация), усиливая вызы- 
ваемое посредством мотонейронов 
(МН) поведенческое проявление 
оборонительного рефлекса 
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Рис. 2.8. Схема взаимодействия семантического, мнемического п детектор- 
ного уровней 

а — реакция новизны, б — перестройка связи под влиянием речевой инструкции, в — 
соотношение ориентировочного и условного рефлексов. 

При подаче сигнала с уровня детекторов сигнал записывается па мнемичесних нейронах 
и отображается на семантичесном уровне, кроме того он вызывает ориентировочную реак- 
цию. Под влиянием ипструкции определенная группа детекторов подключается к команд- 
ному нейрону и усиливается их влияние на детенторы новизны. Подача условного: сигна- 
ла вызывает реакцию в командном нейроне и усиленную активацию нейронов новизны 


оборонительного поведения и торможение командных нейронов 
пищевой реакции. Локусом замыкания условного рефлекса являет- 
ся командный нейрон, поскольку именно он определяет выбор 
реакции. Обучение заключается в изменении вклада синапса сен- 
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сорного нейрона на командном нейроне под влиянием ассоцпации 
возбуждения этого локуса с общим возбуждением командного ней- 
рона при участии моделирующих нейронов (рис. 2.7). 


2.2. ОРГАНИЗАЦИЯ 
ОБОРОНИТЕЛЬНОГО РЕФЛЕКСА РАКА 


В центральной нервной системе рака имеется около 100 000 нерв- 
ных клеток (нервнан система брюшной цепочки рака включает 
около 4%). Брюшнан цепочка состоит из последовательно соеди- 
ненных почти гомологичных ганглиев. Каждый ганглий содержит 
примерно 650 нейронов. Основная часть сенсорной информации, 
которая достигает брюшной цепочки, поступает из церебральных 
ганглиев, так что большое число моторных программ реализуется 
но командам «сверху». В то же в самое время ганглии брюшной 
цепочки характеризуются высокой степенью автономности. В со- 
став этих гапглиев входят локальные интернейроны, проекцион- 
ные интернейроны и мотонейроны, Нейроны ганглиев отвечают 
в освовном на механические раздражения, Фоточувствительность 
представлена слабо. Оборонительный рефлекс в виде быстрого 
движения хвостом реализуется при участии быстрых мышечных 
волокон. Медленные мышечные волокна служат для удержания 
хвоста в определенном положении. 

В осуществлении оборонительного рефлекса задействовано 
18 нар интернейронов. В основе этого поведенческого акта лежит 
избирательный сенсорный механизм и фиксированный командный 
паттерн. Тела клеток экстероцепторов и проприонепторов в 06- 
новном расположены на периферии. Наиболее часто в качестве 
мехапорецепторов выступают волосковые клетки, которые обла- 
дают дирекциональной избирательностью и частотной селектив- 
востью. Проприоцепторы участвуют в механизме о'рицательной 
обратной связи. Мотопейроны характеризуются множественностью 
терминалей на ряде мышечных волокон, При этом моторные поля 
мотонейронов порекрываютси, так что каждое мышочное волок- 
но инпервируется несколькими мотонойронами, 

Командные премоторные интернейроны бывают двух тинов: 
латеральный гигаптский нейрон реализует бегство вперед, и 
медиальный гигантский нойрон запускает программу бегства назад. 
Характерной особепностью патерального гигантского пейрона 
является широкая конвергенция па нем сенсорных нейронов. 
Сенсорные интернейроны, на которые поступают сигналы от сен- 
сорных нейронов, образуют нараллельные независимые каналы, 

Бегство рака вызывается появлением опасности. Сотрясение 
воспринимается сенсорными клетками, которые прямо н через 
сенсорные интернейроны конвергируют на латеральных гигавт- 
ских нейронах, гигантские аксовы которых проходят вдоль всей 
цепочки ганглиев, возбуждая систему гигантских флексорных 
мотонейронов, реализующих быстрое (30 мс) сгибание хвоста, 
В то же самое время латеральный гигантский нейрон — команд- 
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ный нейрон оборонительной реакции — тормозит рецепторы и 
мотонейроны экстензоры. Еще до того как движение завершится, 
все элементы этого рефлекса затормаживаются спгналамп команд- 
ного пейрона, в результате чего команда выполняется в течение 
всего времени сокращения мышц. Сепсорная обратная связь от 
экстероценторов через проприоцепторы обеспечивает переход 
к экстензии. Затем следует новое сокращение. Выделяют пять фаз 
нервого этапа оборонительного движения: 1) селсорный запуск 
флексии командпым пейроном, 2) возбуждение флекеорных мышц, 
3) кратковременное торможение экстензеров, А) отставленное про- 
дленное торможение флексии, 5) отставленное возбуждение 
экстензеров. 

За первым движением хвоста следует серия движений, повто- 
ряющихся с частотой около 10—20 в секунду. Одпако в этих дви- 
жениях латеральный гигантский нейрон уже не участвует. В этом 
случае управление движением переходит к другому нейрону — 
ритмическому генератору. 

Направление убегания определяется двумя разными команд- 
ными системами. Движение вперед реализуется латеральным 
гигантским нейроном, а движение назад — медпальным гигаит- 
ским нейроном. 

Следует сказать о высоком приоритете оборонительного поне- 
дения: будучи запущенным, оно пе прерывается ни одним другим 
рефлексом. Однако порог вызова оборонительного поведення под- 
вержен модифицирующим влияниям, и в разных условиях оборо- 
пительпый рефлекс запускается с разной степенью легкости. 

Итак, в нервной системе рака можпо выделить латеральный 
гигантский командный нейрон, рецептивпое поле которого обра- 
зует вся брюшная часть тела. Его возбуждение приводит к бег- 
ству вперед. Этот рефлекс избегания реализуется путем передачи 
сигнала па гигантские мотопейропы, а также параллельно на 
премоторные нейроны всех абдоминальных ганглиев. 

Меднальная гигантская система представляет собой командный 
интернейрон, рецептивпое поле которого представлено ростраль- 
ной частью тела. Возбуждение этого нейрона, находящегося 
в церебральном ганглии, приводит к убеганию назад. Реакция 
реализуется путем передачи сиглала от мециального гигантского 
нейрона к гигантским мотонейропам и премоторным нейропам 
абдоминального гантлия. Таким образом, система гигантских 
мотонейронов, получая сигналы от латорального и медиального 
интернейронов, возбуждает все быстрее мышечные клетки. По- 
следний (шестой) гапглий рака, как п более рострально расноло- 
женные ганглии, имеет систему быстрых флексорных гигаптеких 
мотонейронов. Однако в отличие от других ганглиев гигантские 
мотонейроны последнего ганглия получают возбуждение через 
трисинаптический вход, возбуждаемый командными нейронами 
рефлекса избегания: медиальными и латеральными тигантскими 
нейропами. тот путь включает нейроны, генерирующие сопут- 
ствующий разряд. В каждом сегменте расположены гигантские 


42 


пнтернейроны, запускаемые гигантскими командными нейронами 
Эти по сегментам расположенные нейроны выполняют две функ- 
ции: включают систему негпгаптских мотонейронов и интерней- 
роны, ответственные за сопровождающий разряд. Следуст. одна- 
ко, учитывать, что раздражение латеральных гигантских нейронов 
приводит к включению и возбуждающих и тормозных мотоней- 
ронов. Это параллельное торможепие ограничивает эффект воз- 
буждения. Сенсорные сигналы достпгают возбуждающих мото- 
нейронов как через командный нейрон, так и пепосредственно. 
Таким образом, рефлекс избегания определяется понвергенцией 
на мотонейронах сигналов параллельных путей. 

Медиальное гигантское волокно, воздействуя на все гигант- 
ские мотонейроны, определяет этим флексию всех сегментов. 
Брюшная часть сгибается и тело перемещается назад, избегая 
раздражения головы. Когда раздражение наносится на хвосто- 
вую часть, то возбуждается латеральная командная система, При 
этом сигналы не поступают на каудальный сегмент, который не 
сгибается. Сгибаются лишь передние сегменты. В результате тело 
животного продвигается виеред, избегая раздражения сзади. Схе- 
матически эту реакцию можно объяснить разным распределением 
сипапсов на гигантских мотонейронах. Синапсы на гигантских 
мотонейронах являются электрпческими. Они передают сигналы 
от командных элементов так, что одному потенциалу действия в ко- 
мандном нейроле соответствует один потенциал в мотонейроне. 
Для согласования реакции гигантских мотонейронов с разрядами 
быстрых флексорных мотонейронов происходит включение тор- 
мозных мотонейронов. В передних сегментах возбуждения гигант- 
ских мотонейронов суммируются с возбужлениями, поступающими 
от быстрых флексоров. В хвостовых сегментах тормозные флексор- 
иые нейроны тормозят мышцы. компенепруя возбуждения быст- 
рых флексорных нейронов. Тормозные флексорные мотонейроны 
возбуждаются также сепсорным раздражением, тормозя мышцы 
хвостовых сегментов. 

Таким образом, оборонительный рефлекс рака характеризует- 
ся разным направлением движения в зависимости от того, где 
(впереди или сзади) папосится угрожающее ему раздражение. 
Этой разпой направленности оборонительной реакцип соответст 
вуют разные командные нейроны (Уайн, 1987). 


2.3. СЛОЖНЫЕ ПОВЕЛЕНЧЕСКНЕ АКТЫ 


При анализе иростых биологических систем было выделепо, кро- 
ме сенсорных и моторных нейронов, два класса интернейронов: 
командные и модулпрующие пейропы. В процессе эволюции шло 
прогрессивное усложнение сенсорных нейронов. На основе ней- 
роиов, восиринимающих различные градации впешних сиглалов, 
формировались все более совершенпые нейроны-детекторы, изби- 
рательно реагирующие на различпые зпачения параметров внеш- 
них сигналов. Одновременно формировалась система гностических 
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нейронов, обеспечивающих распознавание сложных сигналов. 
Прогрессивно развивалась система нойронов-модуляторов, обра- 
зовав перархичоски организованную активнрующую систему 
мозга и сопряженную с ней синхронизирующую (ппактивирую- 
щую) систему. Для избирательного подчеркивания значимых 
сигналов возникла и получила развитпе система нейронов актив- 
ного внимания, включающая нейроны теменной и лобной коры. 
В систему активного внимания вошли командные нейроны, управ- 
ляющне движениями глаз и головы как снециальных органов 
сбора ниформации. 

Кроме памяти, зависящей от пластичности синансов детекто- 
ров на номандных нейронах, стала формироваться специальная 
система мнемических нейронов, обеснечивающих регистрацию 
внешних событий, Усложнялась система командпых нейронов, 
включая в себя несколько уровней Управления. Все большее зна- 
чение стали приобретать нейронные сети прогнозирования событий 
и обеспечения сложных программ реализации движений. У чело- 
века над уровном мнемических нейронов сформировалась система 
семантических нейронов, представляющих в обобщенном виде 
определенные комбинации мнемических нейронов. Если детекто- 
ры и мнемические пейроны образуют основу первой сигнальной 
системы, то семантические нейроны — основу второй сигнальной 
системы. 

С семантическим уровнем обработки информации мы встречаем- 
ся в простейшем случае восприятня сигнала, Действительно, 
обычно после подачи сигнала человек может словесно описать 
предъявленный сигнал и опознать ранее предъявленный среди 
элементов данного набора. Чрезвычайно точной фиксацией собы- 
тий отличается система опознания лица п голоса. Представление 
этих индивидуальных характеристик в намяти отличается необык- 
повенной устойчивостью. Можно заключить, что воснринимаемый 
сигнал с высокой степенью детализации фиксируется в мнемиче- 
ских нейроппых структурах. Одновременно происходит катего- 
ризация сигпала — установление связей с набором терминов, 
дающих его ворбальное онисание. Кроме отображения сигнала на 
уровне мнемических нейронов ц категоризации при участии 
семантических нейронов, действие раздражителя вызывает ком- 
плекс реакций в виде усиления локального кровообращения задей- 
ствованных участков мозга, активации нейронов, представленной 
депресспей я-ритма и другими реакциями, образующими ориенти- 
ровочпый рефлекс. Прп повторений раздражителя развивается 
процесе привыкания орнентировочной реакции, избирательный 
в отношении наносимого раздражителя. Это избирательное 
привыкание связано с формированием следа — первной модели 
стимула (рис. 2.8). 

С семантаческим уровнем организации нроцоссов переработки 
информации у человека мы встречаемся п в казалось бы, простей- 
шем случае выполнения нроизвольного движения на основе речевой 
инструкини. В действительности пейронная архитектура этого 
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акта чрезвычайно сложна. Рассмотрим более подробно экспери- 
мент е «заданным эталоном». Человеку, спокойпо сидящему в кре- 
сле, дается инструкция запомнить предъявленный звук. Подача 
инструкции, вызывая комплекс изменений в виде ориентировоч- 
ной реакции, приводнт к существенной реконструкции связей 
между сомантическим уровнем, мнемическим отображением и 
подкреплением определенного подмножества детекторов к нейро- 
нам новизны и тождества, участвующим в генерации орпентиро- 
вочного рефлокса. Словесная инструкция через семаитический и 
мнемический уровень позволяет осуществить подключение детек- 
торов к командным нейронам, реализующим дапную форму пове- 
дения. С этой целью через головные телефоны испытуемому в ка- 
честве эталона подается звуковой сигнал фиксированной частоты 
и интенсивности. Далее следует ипструкция отвечать нажимом па 
тот звуковой сигнал, который совпадает с заданным эталоном, и 
не пажимать, если сигнал отличается от эталона. 3 ходе экепе- 
римента иснытуемому подаются звуковые сигналы фиксированной 
частоты. но разной интенсивности. При этом только часть сигна- 
лов совпадает по интенсивности с эталопом. Никаких оценок пра- 
вильпости реакций испытуемый не получает. Тем не менее даже 
через несколько недель вероятность ответа на сигналы, совпадаю- 
щие по интепсивиости с эталоном или мало отличающиеся от него, 
значительно превосходит вероятность ответов на отличные от эта- 
лона сигпалы. 

Рассмотрим значение такого эксперимента. Прежде всего сло- 
весные символы, образующие речевую инструкцию, позволили 
установить связь между определенной группой детекторов интен- 
сивности звука и командными нейронами, залускающими специ- 
фическую двигательную реакцию. При этом выбор детекторов 
интенсивпости, подключенных к командным нейронам произволь- 
ного движения, был реализован и поддерживался через систему 
мнемических нейронов, зафиксировавних заданпый эталон звука. 
Этот эталон устойчиво сохраняется, обеснечивая избирательность 
двигательных реакций, несмотря на то, что в течение эксиеримеп- 
та испытуемому подаются звуки, как совпадающие с эталоном, так 
и отличные от пего. 

В этом эксперименте регистрируется электрическая активность 
мозга и мышц, участвующих в двигательной реакции. При подаче 
звукового эталона происходит генерализовапная денроссия х-рит- 
ма в олектроэнцефалограмме (ЭЭГ) испытуемого. Эта реакция 
является одним из компонентов ориептировочной реакции (ОР). 
При этом мышечная активность на звук отсутствует. Инструкция 
отвечать нажимом при предъявлении эталона вызывает усиление 
депресспи о-ритма, а пногда и слабую топическую импульсацию 
электромпограммы (ЭМГ). При многократном предъявлении зву- 
ков реакиин в виде лепрессии я-ритма слабеют. Однако на звуко- 
вые сигналы, близкие к эталону, реакции в виле деиреесин © 
ритма оказываются значительно более выраженными, что указы- 
вает на то, что под влиянием речевой инструкции произошло усиле- 
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ние ОР на звуковые сигналы, близкие заданному эталону. Вместе 
с тем эти близкие эталону звуковые сигиалы вызывали еще до 
начала движения активацию двигательной коры, за которой сле- 
довала активация ЭМГ мышц руки, реализующих соответствую- 
щее движение. 

Речевая инструкция, с одиой стороны, усиливает внимание 
к звуковым сигналам, совпадающим с заданным эталоном, с дру- 
той — подключает канал восприятия этих сигналов к двигатель- 
ной системе. Более детально эти два эффекта можно изучить, 
нспользуя метод усреднения вызванных потенциалов мозга челове- 
ка. Чтобы разделить сенсорный эффект и эффект управления движе- 
нием, используют два типа усреднения вызванных потенциалов: 
усреднение относительно момента подачи сигнала и усредненне 
относительно момента начала движения, регистрируемого в виде 
ЭМГ. Рассмотрим результаты усреднения относительно момента 
подачи звукового сигнала. При отведении потенциала от вертек- 
са (макушки) звуковой сигнал до подачи всякой инструкции вызы- 
вает ряд колебапий потенциала, среди которых основное значение 
принадлежит компоненту №, о, негативности, возникающей с 
латентным периодом 100 мс. По мере повторения звука амплитуда. 
№ сначала уменьшается, но после 15—20 применений остается 
постоянной. В случае изменения звука амплитуда №, оо возрастает, 
что совпадает с возникиовением других компонентов ОР. Инструк- 
ция запомнить эталон и в дальнейшем отвечать на этот звук дви- 
жением приводит к тому, что амплитуда вызвапиого потенциала 
Моо на эталон и близкие к эталону звуки избирательно возрастает 
и длительно удерживается. Таким образом, звуки, которые ста- 
новятся сигналами движений, превращаются в объект активного 
внимания, и их действие усиливается. Эту дополнительно возни- 
кающую негативную волну, суммирующуюся с М. принято 
называть «процессорной пегативностью» (Неетенен, 1988). Сле- 
дует выделить два фокуса процессорной негативности: один ло- 
кализован в лобном отделе коры, другой — в ее височном отделе. 

Суммируя вызванные потенциалы относительно момента на- 
чала движения, можно выделить процессы, ответственные за под- 
готовку п реализацию движения. У человека, осуществляющего 
движение пальцем, можно зарегистрировать три различных по- 
тенциала. Прежде всего следует сказать о потенциале готовности 
в виде билатеральной негативности, возникающем за 0,8 е перед 
началом движения. Потенциал готовности возникает независимо 
от типа движения (сокращение — расслабление мыши), обес- 
печивая раннюю подготовку движения. За 90 мс до начала ЭМГ 
возникаот позитивный пик, определяющий включение теменных 
областей коры в организацию движения. Накопец, за 60 мс ло 
начала ЭМГ в контрлатеральной двигательной коре возникает 
дополнительная унилатеральная негативная волна, связанная 
с активацией пирамидных нейронов. 

Таким образом, усредпение вызванных потепциалов относи- 
тельно стимула и начала движения позволяет вычленить меха- 


46 


низм подчеркивания сигнальных раздражителей (процессорная 
погативность) и механизм организации движения (билатеральные 
потенциалы готовности, билатеральный париетальный позитив- 
ный потенциал и контрлатеральная негативность двигательной 
коры). На основе изучения вызванных потенциалов можно пред- 
положить, что в организации произвольного движения участвуют 
два больших класса пейронов: стимулзависимые и ответзависи- 
мые нейроны. Обоснование этого положения о двух тинах нейро- 
нов следует искать в экспериментах по изучению нейронных 
механизмов организации условных двигательных рефлексов 
у обезьян. Хотя в этом случае механизм семантической обработки 
информации и не представлен, зато открывается возможность 
анализа участия сенсорных, мнемических, модулирующих и 
командных нейронов в организации сложных форм позедения. 

Изучение условнорефлекторных движепий руки обезьяны в 
виде баллистических сгибаний и разгибапий показало, что пос- 
ле хирургической деафферентации ответ на условный стимул пол- 
иостыо сохраняется. Нейроны моторной коры разряжались с ча- 
стотой, пронорциональной угловой скорости движения руки. 
Деафферентация, приводя к отключению обратной связи, тем не 
менее не влияла на разряд пейронов двигательной коры. Это бал- 
листическое движение реализовалось за счет включения о-мото- 
нейронов. Оказалось, что в порме при осуществлении баллисти- 
ческого движения руки обратная связь является ненужной и ак- 
тивно тормозится на таламокортикальном уровне, как это следует 
из данных по регистрации вызванных потенциалов п сенсорных 
ответов нейронов на пронриоцептивные раздражения. 

Исследование нейронной активности моторной коры (Батусв 
и др. 1988) показывает, что частота нервных импульсов коди- 
рует силу сокращения мышц и скорость ее изменения. Вместе 
с тем к нейронам моторной коры поступают самые разнообразные 
сенсорные воздействия. Это особенно отчетливо проявляется при 
изучении двигательных условных рефлексов. Имнульсный раз- 
ряд нейронов прецентральной области на 70—100 ме опережает 
начало движения. 

Нейроны соматосенсорной коры кодируют локализацию кож- 
ных и проприоцептивных сигналов, а также более сложные ас- 
пекты тактильных раздражителей, например, направление 
и скорость перемещения их по кожной поверхности. Таким обра- 
зом, детекторные принципы ортапизации являются общими для 
зрительной, слуховой и соматосенсорной коры. Существенное 
усложнение в кодирование сигналов влосят нейроны париеталь- 
ной (теменной) коры. Отвечая па зрительные, акустические и со- 
матосепсорные раздражепия, эти клетки представляют разные 
Участки экстраперсонального пространства, обеспечивая констант- 
ность восприятия. Кроме того, часть нейронов парнетальной 
коры связана с механизмом активного внимания. 

Нейроны префровтальной коры реагировали в зависимости 
от уровня мотивации. Часть нейронов лоблой коры, являясь про- 
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странственно селективными, реагировали в зависимости от места 
подачи условного сигнала. Другие нейроны отличались своими 
разрядами в зависимости от типа движения. В интервале между 
подачей условного сигнала и началом движения нейроны лобной 
коры работают по эстафетному принципу передачи возбуждения. 
Это особенно отчетливо обнаруживается при введенпи отсрочки 
исполнения. Важная роль в реализации условного рефлекса при- 
надлежит нижневисочной коре, нейроны которой принимают 
участие в работе кратковременной памяти на интервале отсрочки 
двигательной реакции. Таким образом, преобразование условно- 
го сигнала связано с переходом от сенсорно-специфических 
нейронов к нейронам париетальной коры, представляющим сиг- 
нал в экстраперсональном пространстве с удержанием свойств 
сигнала в нейронном механизме кратковременной памяти нижне- 
височной коры. Далее снгнал поступает к нейронам лобной коры, 
реакции которых на условный сигнал зависят от уровня мотива- 
ции. При участии эстафетной передачи включаются нейроны лоб- 
ной коры, специфичные в отношении моторной программы. Ин- 
струкция исполнення движения реализуется при участии пира- 
мидных нейронов моторной коры. 

Сопоставление вызванных потенциалов с реакциями нейронов 
подтверждает разделение процессов на стимулзависимые и ответ- 
зависимые. При анализе двигательных реакций человека выступа- 
ет ведущее значение семантического уровня обработки информа- 
ции. Семантический уровень обнаруживается в виде позднего по- 
зитивного компопента (Р.о;_440). Роль речевых сигналов в управ- 
лении актнвным вниманием и планированием действий подтвер- 
ждается при изучении случаев локального поражения лобных 
отделов коры, когда страдают именно этн сложные формы регуля- 
ции движений п произвольного внимания. 


— 


Глава 3 


ПРИНЦИПЫ ПОСТРОЕНИЯ 
НЕЙРОСТРУКТУР 





Каждый день мы слышим о все новых возможностях пспользова- 
ния вычислительных машин. Область применения ЭВА, действи- 
тельно, чрезвычайно широка: от космонавтики до решения быто- 
вых задач. С компьютерами теперь работают не только научные 
работники, инженеры, операторы, следящие за ходом производ- 
ственного процесса, но п школьники, занимающиеся в компьютер- 
ных классах. Более того, рядовые люди все больше и больще вре- 
мени проводит у пульта «электронного игрока»— ЭВМ. Создается 
впечатление, что ЭВМ введрнются в нашу жизнь чрезвычайно 
легко, без всяких проблем. По легкость ота кажущаяся, в дей- 
ствительности работа по разработке и внедрению ЭВМ требует 
привлечения все большего количества людей. Считалось. что 
залог успеха применения ЭВМ прямо зависит от того, насколько 
быстро машина сумеет «перебрать» все возможные варианты п 
сколько их сможет удержать в своей памяти. Так, для решення 
некоторых задач из области ядерной физики, аэродинамики тре- 
буется выполнить 1013 арифметических операций в секунду. Су- 
перкомпьютер со скоростью в 100 Мфлон (1 мегафлон = 1 мпл- 
лион арифметических операций в секунду) решал бы эту задачу 
примерно в течение 28 ч, а компьютеру $Х-2 (со скоростью 
1000 Мфлоп) для этого потребовалось бы около трех часов. 

Более сложные задачи из области биологии (создание экологп- 
ческих моделей), метеорологии требуют еще большего объема 
вычислений. 

Технические успехи при разработке ЭВМ и их элементной базы 
поразительны. За 25 лет скорость вычислений возросла в 200 раз, 
а размеры и потребление энергии у современных ЭВМ стали 
в 10 тыс. раз меньше, чем у сравпимой по производительности ЭВМ 
25 лет назад. Стопмость ЭВМ, по данным американских авторов, 
ежегодно снижается в среднем на 25%. Говоря о скоростп вычис- 
левий, можно указать, что она возросла у суперкомпьютеров с 
с 20 Мфлоп (ПТТАС-ТУ п 1972 г.) до 1 000 Мфлоп у японской ма- 
шины 5Х-2. Полагают, что в конце 80-х годов эта цифра возра- 
стет до 10 000 Мфлоп. 

Однако дальнейшее увеличение скорости счета становится все 
более трудной задачей. Дело в том, что предельная скорость пе- 
редачи сигнала ограничивается скоростью распространения света 
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0,3 м/не (не — одна миллиардиая часть секунды). Следовательно, 
если мы хотим увеличить быстродействие ЭВМ, то необходимо 
уменьшить расстояние между ее элементами, а это означает уве- 
личение плотности «упаковки» элементов, которая уже и теперь 
достигла фантастических значений — в одном кристалле могут 
быть сотни тысяч отдельных траизисторов. Таким образом, соз- 
дана память на одном кристалле, в которой можно записать 
и хранить до 256 000 отдельных чисел, представленных в виде 
комбинаций 0 или 1, или 256 Кбит пнформации. Дальнейшее 
увеличение плотности, или, как говорят, увеличение интеграции, 
связано с большими технологическими и техническими трудно- 
стями, 

Однако иовые области применения ЭВМ предъявляют все 
более высокие требования к их быстродействию. Так, например, 
успех создания систем, способиых непосредственно восприни- 
мать речь человека, прямо связан с увеличением быстродействия 
ЭВМ. В 1983 г. американскими учеными была сделана оценка: 
для создания системы, способной распознавать 20 000 отдельных 
слов независимо от произиошения их диктором, необходимо иметь 
100 суперкомпьютеров. Учитывая, что каждый такой ком- 
пьютер стоит иримерно 10—15 млн долл., а их выпуск составляет 
от 100 до 200 машин в год, то становится ясным, что для решения 
задачи распознавания речи необходимо искать другие пути соз- 
дания более эффективных компьютеров. 

Такие пути ищутся. Один из них — разработка оптических 
компьютеров с быстродействием до 101 операций в секунду, 
в которых вместо электрических токов будут использоваться све- 
товые лучи. Основная трудность в этом направлепии — разработ- 
ка быстродействующей памяти. Однако и здесь конечная скорость 
света ограничивает быстродействие однопроцессорной ЭВМ. Един- 
ственная возможность преодолеть этот физический барьер по- 
вышепия быстродействия ЭВМ заключается в распараллелива- 
нип информациоиных потоков. 

{Этот путь повышения быстродействия заключается в созда- 
нии компьютеров с параллельной обработкой информации. Та- 
кие компьютеры разрабатываются. Параллельный способ обра- 
ботки информации в некоторой степенл используется уже и в 
современных компьютерах. В связи с разпертываннем работ по 
созданию компьютеров параллельиого действия зиачительно воз- 
рос питерес к вопросу о том, как работает нервная система чело- 
века и животных. Действительно, элементы нервной системы фун- 
кционируют очеиь медленно. Частота импульсов, генерируемых 
нервными клетками, составит примерно один килогерц (срав- 
ип с частотой геперации импульсов современных ЭВМ, изме- 
ряемой в мегагерцах). Тем не менее эффективность работы нер- 
вной системы поразительпа. Человек распознает отдельные слова, 
зрительные образы с такой скоростью. которая пока еще не до- 
ступна даже самым совремепным ЭВМ. Конечной целью разра- 
боток является создание комиьютора, основанного па прпиципах 
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работы нейронных сетей. Отсюда и название — нейрокомпьютер. 

В развитии работ по нейрокомпьютерам существует несколько 
ключевых этапов. У истоков этих работ стоят последователи Ман- 
Калока и Питеа (1947), которые показали, что сеть из порото- 
вых нейроподобных элемептов способна выполнить любые логи- 
ческие операции. Позднее, в 60-е годы, появились работы, поевя- 
щенные исследованию адаптивных и обучающихся нервных сетей, 
таких, как «Перцептрон» Розенблата, с которыми были связапы 
большие надежды по созданию самообучающихся универсальных 
систем обработки ипформации, способных распознавать зритель- 
ные образы, воспринимать речь и принимать решения. Однако 
работами М. Минского позднее было показано, что такая пассив- 
ная, без обратных связей система, как перцептрон, имеет сущест- 
венные ограничения. В результате этой критики работы в области 
создания вычислительных нейроподобных структур почти на де- 
сятилетие приостановились. Лишь в начале 80-х годов появились 
новые работы, которые убедительно показали, что создание неог- 
раниченных по своим возможностям нейрокомпьютеров — дело 
ближайшего будущего. Было признано также, что даже перцеп- 
трон, обладающий обратными связями, способен в принципе ре- 
шать большой круг задач, связанных с переработкой больших. 
объемов информации. 

Весь ход развития работ по исследованию нейросетей показал 
большое значение разработки активных систем, способных при 
помощи обратных связей активно участвовать в построении внут- 
ренвего отображения внешней среды и эффективно с ней взанмо- 
действовать. 

Цель настоящей главы состоит в том, чтобы дать читателю пред- 
ставление о тех общих пейроподобных структурах, которые об- 
разуют нейроинтеллект как систему активной переработки ин- 
формации. 


34. ПРОБЛЕМЫ НЕЙРОИНТЕЛЛЕКТА 


Под нейроинтеллектом понимается форма искусственного пнтел- 
лекта, в которой реализация интеллектуальных функций дости- 
тается структурами, состоящими из нейрононодобных элементов 
и имитирующими работу пейронпых сетей. 

При создании конценции искусственного интеллекта предпо- 
лагалось, что имитация интеллектуальных функций человека 
путем построения компьютерных программ позволит, не обравца- 
ясь к устройству мозга, решить сразу две задачи: даст адекват- 
ную модель работы мозга и составит основу для построения новых 
поколений компьютеров. Обе эти задачи, однако, не были решены. 
Оказалось. что компьютерная программа не дает адекватлого 
представления о реальной работе мозга, а применение программ, 
имитирующих интеллектуальные функции человека, к решению 
практических задач (например, анализа зрительных сцен и рас- 
познавания речи) натолкнулось на существенные трудности. 
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Исследователи, работающие в области искусственного интеллекта, 
встретив на своем пути препятствия, изменили направление своих 
усплий. В настоящее время ученые, работающие в области искус- 
ственного интеллекта, не претендуя на объяснение принципов 
работы мозга, сосредоточили свое внимание на решении инженер- 
ных проблем и создании экспертных систем. 

Одновременно в рамках нейрофизиологии появились иссле- 
дования, которые, не претендуя на решение проблем искусствен- 
ного интеллекта, были посвящены моделированию информацион- 
ных процессов в нервной системе человека и животных. Постепен- 
но эти работы образовали самостоятельный поток исследований 
в области искусственного интеллекта. 

Центром кристаллизации здесь явились работы уже упомяну- 
тых авторов, Мак-Каллока и Питса по нейронным сетям. Блестя- 
шим нейрофизиологическим продолжением этих исследований 
стали работы Хьюбела и Визеля (1959). Оказалось, что мозг фун- 
кционирует на основе параллельной обработки информации 
в распределенных нейронных сетях. Искусственный интеллект, 
основанный на данных о реальной работе мозга, получил назва- 
ние нейроинтеллект, а компьютеры, построенные на основе прин- 
ципов параллельной обработки информации в распределенных 
нейронных сетях, стали именоваться нейрокомпьютерами. 

Основой развития нейроинтеллекта и нейрокомпьютеров стала 
нейронаука — интеграция данных нейрофизиологии, нейроана- 
томпи, нейрогенетики, нейрохимии, нейропсихологии, нейролин- 
гвистики и нейроэтологии. Обобщение данных нейронауки поз- 
воляет выделить ряд базовых структур нейроинтеллекта и пред- 
ставить их взаимодействие в виде модели переработкн ннформа- 
ции» 


3.2. АКТИВНАЯ СЕНСОРНАЯ СИСТЕМА 


Сначала рассмотрим обобщенную модель сенсорной системы, вые 
полняющей активный синтез прн внутреннем отображении внеш- 
него стимула (рис. 3.1). Внешний раздражитель, или, как приня- 
то называть, дистальный стимул, воздействуя на наши органы 
Чувств и вызывая реакции отдельных рецепторов, создает картину 
в виде распределения возбуждений на выходах рецепторов. 
В дальнейшем первная система имеет дело лишь с этим распреде- 
лением возбуждений, которое используется для первичного ана- 
лиза. В результате первичного апализа выделяются отдельные 
признаки действующего стимула. На следующем этапе происхо- 
дит организация целостного образа. В этом процессе у человека 
по отдельным фрагментам возникает гипотеза о том, что это может 
быть. Гипотетическое представление об объекте (ожидаемый об- 
раз) извлекается пз памяти и сопоставляется с той информацией, 
которая поступает от сенсорной системы. В случае совпадения 
сенсорного сообщения с ожпдаемым объектом принимается реше- 
ние: гипотеза верна, вижу (или слышу) такой-то объект. В шро 
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Рис, 3,1. Схема‘активного анализа 


На рецепторы, составляющие сенсорный орган, воздействует внешняя среда. На выходе 
сенсорного органа (1) генерируются электрические сигиалы, которые поступают на вход 
анализаторной системы (2). Эта система выдоляэт прилаизни, харэктеризую цие внещний 
объект, как источник сигнала. В соответствии с наличием тех или иных призпаков, из 
памяти (4) извлекается гипотетическое предоставление об объекте, т. е., выдвигается ги» 
потеза «что это может быть?», По отдельным признакам или их сочетаниям типотетическов 
представление сравнивается в блоке (3) с поступаю.цими от анализаторной системы сиг- 
налами. Если обнаруживается их полное совпадение, то выдвинутая гипотеза принима- 
ется. Если совпадение оказывается недосгаточно полным, то запрашиваются новые дан- 
ные. Если гипотеза отвергается, то выдвигается повая, наиболее вероятная гипотеза. 
Далее процесе проверни повторяется, пока не принимается одна из гипотез. При провер- 
же гипотезы происходит воздействие на все подсистемы с целью выполнения дополнитель» 
ного анализа, позволяющего выделить и учесть другие датали стимула (стрелками показа- 
но направление движения информации) 


тивном случае проверяются уточняющие гипотезу признаки или 
рассматривается их другое сочетание. Этот процесе длится до 
тех пор, пока не принимается окончательное решение. Обычно, 
однако, выдвигается не одпа, а сразу несколько гипотез. На основе 
этой системы гипотез формируется запрос относительно тех приз- 
наков внешней среды, которые потенциально папболее эффектив- 
но изменяют вероятности этих гипотез. Если введепие этого при- 
знака существенно не изменяет состава гипотез, формируется за- 
прос в отношении другого признака. В случае ряда неудач набор 
гипотез пополняется и процесс их проверки продолжается. 

Из рассмотрения представленной схемы сразу вытекают неко- 
торые различия между современными ЭВМ и биологическими 
системами. 

Воздействие стимула преобразуется в мозаику возбуждений 
этих рецепторов, так что на входе нервной сети имеется полная 
картина возбуждений всей популяции рецепторов. В нейронную 
сеть сигналы от рецепторов поступают одновременно по мпоже- 
ству параллельных каналов. По этой картине возбуждений осу- 
ществляетсн одновременно выделение различных признаков. 
В результате в различных участках зрительного изображения 
выделяется контур, определяется его ориентация, а также цвет 
поверхности по обе стороны от выделенного контура. Техпиче- 
ская система информацию ВВОДИТ последовательно, просматривая 
точку за точкой все пзобрахкение. Запись и извлечение из памяти 
информации также происходят последовательно, с указанием 
точиого места, куда записывается или откуда она извлекается. 

В нейронной сети такой жесткой системы адресации записи 
и считывания информации нет. Мы не можем указать то место 
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в мозге, куда следует обратиться за получением той или иной 
информации. Однако если нам известно содержание, то на огнове 
этих знаний мы можем отыскать требуемую пиформацпю. Запись 
информации тоже осуществляется по смыслу. 

Правда, систему адресации по содержанию применяют и в 
современных ЭВМ, однако такой способ кодирования природа 
изобрела значительно раньше, сочетая его © использованием прив- 
ципа параллельной обработки информации. Наконец, у живых 
систем есть еще одна особенность, которой не обладают современ- 
ные ЭВМ. Нервная система способна по пабору признаков фор- 
мировать гипотезу (представление) о том или ином объекте. 

В этом случае по фрагментам пзображения из памяти сразу 
извлекается целостный образ. Так, только по разрезу глаз или 
форме губ у нас может возникнуть представление о лице человека. 
Это ассоциативвое свойство памяти нервной сети пытаются ис- 
пользовать в нейрокомпьютерах. 

Кроме того, нервная система обладает способностью к самоор- 
тавизации — в процессе обучения нейронная сеть автоматически 
перестраивается, приобретая новую структуру связей. Говоря об 
активном характере синтеза внутреннего образа, следует иметь 
в виду возможность отбрасывания или, наоборот, присоединения 
отдельвых признаков, участвующих в формировании образа. 
При этом вся информация, поступающая по сенсорным каналам, 
может и ве меняться. Эта информация составляет ту основу, из 
которой при восприятии человек «убирает ненужные детали» 
или возвращает ранее убранные фрагменты, создавая адекватный 
внутренний образ. 

Далее мы будем детализировать эту схему активного восприя- 
тия, с тем чтобы в рамках имеющихся в нейронауке данных пред- 
ставить структуры нейропнтеллекта, которые можно было бы 
построить из нейроноподобиых элементов. 

Фактически из всего многообразия свойств нейрона в модели 
используются только основные. Прежде всего рассматриваются 
синаитические связи двух типов: стабильные и пластичные. Кроме 
того, синаптические связи подразделяются на информационные 
и модулнрующие. Реакция нейрона определяется, с одной сторо- 
ны, силой поступающего через данный синапс сигнала, а с дру- 
гой — эффективностью самого сиваптического контакта. 

В преобразовании информационного потока участвуют не- 
сколько тинов формальных нейронов: детекторы, тностические 
единицы, нейроны-модуляторы, командные нейроны, мнемиче- 
ские нейроны и семантические нейроны. 


3.3. СИСТЕМА ВЫЛЕЛЕНИЯ ПРИЗНАКОВ 


Отдельные признаки изображения могут быть локальными, ха- 
рактеризуя небольшие участки изображения, и глобальными, 
когда учитывается сочетание признаков разных фраз ментов изоб- 
ражения. Локальными признаками могут быть цвет локального 
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участка изображения, наличие в локальном участке определен- 
пым образом ориентированного контура изображения. Зпачение 
такого простейшего признака можно формально охарактеризовать 
числом или набором чисел, например, орментация контура плос- 
кого изображения характеризуется одним числом — углом от- 
носительно некоторой произвольно заданной оси, а цвет обычно 
характеризуется тремя числами — светлотой, цветовым тоном 
и ласыщенностью. В нервной системе в качестве устройств, 
с помощью которых можно оценивать значения этих признаков, 
выступают определенным образом организованные системы ней- 
ропов. Зрительная система может пе только определить орнента- 
цию контура, но и оценить степень различия между орнентация- 
ми разных отрезков. Как это она выполняет? Ниже излагае“ся 
модель этих процессов в нервной системе. 


3.4. КОДИРОВАНИЕ ИНФОРМАЦИИ 
В НЕРВНОЙ СИСТЕМЕ 


Наше восприятие окружающего мира чрезвычайно многогранно. 
Мы воспринимаем в пем яркие краски, разнообразные звуки, 
запахи, причудливые формы. В первпой системе вся эта информа- 
ция кодируется распределепием возбуждения во множестве нер- 
вных клеток. Вопрос о том, как пменло осуществляется это ко- 
дирование, — один пз основных в нейрофизлологии и биофизике 
сложных систем. Рассмотрим две проблемы, а именно: кодиро- 
вание информации серией импульсов в пределах одного (нераз- 
ветвленного) первного волокна и кодирование в сложной много- 
канальной системе. 


3.5. КОДИРОВАНИЕ ИНФОРМАЦИИ 
В НЕРВНОМ ВОЛОКНЕ 


При распространении по нервному волокну серии импульсов но- 
«ителем информации служат межспайковые интервалы, поскольку 
сами спайки в достаточной мере стандартны. Но что именно яв- 
ляется носителем информации: длительность отдельных интер- 
валов, их средняя продолжительность за определенное время, 
труппировка импульсов в пачки или что-либо другое? 

На первый взгляд, наиболее рациональным способом коди- 
рования информации представляется использование комбинаций 
отдельных межимиульеных интервалов. В простейшем случае 
< использованием точек и тире как кодируются буквы в азбуке 
Морзе. Этот способ может обеспечить достаточно высокую про- 
пускную способность канала связи и большое быстродействие 
системы. Кодирование информации средней частотой импульса- 
ции или какой-то другой статистической характеристикой се- 
рии импульсов такого быстродействия обеспечить пе может. Од- 
нако имеется ряд факторов. ограничивающих возмо; кпость ко- 
дирования информации длинами отдельных межспайковых ин- 
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тервалов. К такого рода факторам относятся, в частности, следую- 
щие, 

Математическое моделирование процессов распространения 
возбуждения в нервном волокне и прямые физиологические эк- 
сперименты показывают, что импульсная последовательность, 
имеющая еложную структуру, проходя по длинному нервному 
волокну, не сохрапяет этой структуры, если частота импульсов 
в последозательности достаточно велика. В последовательности 
спайков происходит постепенное выравнивание межепайковых 
интервалов, и на выходе сохраняется лишь информация о средней 
частоте следования нервных имнульсов. Конечно, этого не про- 
исходит, если импульсы следуют друг за другом достаточно редко. 
Но тогда информация передается медленно и теряется основное 
преимущество кодирования отдельными иптервалами: высокая 
пропускная способность. Следует иметь в виду, что эффект сгла- 
живания нельзя рассматривать как чисто лабораторный феномен. 
Он пмсет место и в естественных условиях, Эти соображения от- 
носятся в основном к длинным волокнам. В коротких волокнах 
структура импульеной последовательности даже при большой 
частоте не успевает сгладиться, 

Сглаживанпе межимиульеных интервалов — одна, но не един- 
ственная причина. ограничивающая кодирование длинами от- 
дельпых межепайковых интервалов. Другая причина — особен- 
ности декодирутощего устройства. Выделение медиатора в синап- 
сах (в местах, где сигиал с одного нейрона передается на другой} 
в ответ па импулье поснт вероятностный характер. Так, если им- 
пульс, проходяний по волокну, вызываот выделение медиатора 
с вероятностью 1. то ясно, что при этом возможность кодиро- 
вания пиформации индивидуальными межимпульсными интер- 
валамп становится нереальной. 

Указаппые обстоятельства ограничивают возможности коди- 
роваппя птиформацип в первпом волокне отдельпыми пнтервала- 
ми мецду первными импульсами. Однако такое кодирование, 
особенно в коротких волокпах, вовсе не исключается. Так, еще 
в начале 60-х годов в ряде работ, выполненных па нейронах мол- 
люска АрІуѕіа, было показано, что при искусственной стимуля- 
цип этих нейронов пмпульеными последовательностями с одной 
и той же средней частотой, но с разной структурой межепайковых 
интервалов можно получить разные ответы. Реакция нейрона 
может измениться, если данную последовательность импульсов 
предъявить в обратном порядке. В этом и других подобных случаях 
нейрон реагирует на временной рисунок импульсной последо- 
вательности как на нечто целое. 


3.6, КОДИРОВАПИЕ ИНФОРМАЦИИ 
НОМЕРОМ КАПАЛА 


Экспериментальные и теоретические исследования последнего 
времени свидетельствуют о том, что в живых организмах широко 
распространено так называемое кодирование информации номе- 
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ром канала или местом возникновения возбуждения. Согласно 
этой концепции, сенсорная система имеет набор нейронов-детек- 
торов, один из которых возбуждается определенным стимулом 
максимально относительно своих соседей. При этом номер мак- 
симально возбужденного нейрона-детектора определяет то ощуще- 
ние, которое вызывает кодируемый параметр сигнала (яркость, 
цвет, направление движения). Если набор таких нейронов-де- 
лекторов представить себе как набор лампочек пакаливания, 
яркость свечения которых тем больше, чем больше сигнал на вы. 
ходе детектора, то при наличии на входе анализатора определен- 
ного стимула лампочки начнут светиться, но яркость свечения 
одной из них будет больше яркости свечения всех других лампо- 
чек. Если лампочки перенуморовать, то по номеру паиболее яр- 
кой ламночки можно будет судить о значении кодируемого па- 
раметра. Если наш набор элементов состоит из множества детек- 
торов, каждый из которых селективно настроен к определенному 
значению параметра, то в совокупности при достаточном числе 
этих детекторов такая система сможет с большой точностью опре- 
делить тот или иной признак. Что по этому поводу известно 
в нейробиологии? 

Эксперимептально показано, что реакция отдельных сенсорных 
нейронов (нейронов, расположенных в структурах мозга, где 
происходнт анализ информации, поступающей от разпых орта- 
нов чувств) обладает четко выраженной специфичностью к зна- 
чению параметра предъявляемого стимула. В частности, в зри- 
тельном анализаторе часть нейронов вообще не реагирует на 
диффузное освещение сетчатки. Чтобы вызвать реакцию такого не 
отвечающего па общее освещение нейрона, необходимо подать 
в определениую область сетчатки соответствующим образом ор- 
танизоваппое пзобра;кение. Это может быть определепным обра- 
зом ориентироваицый край между двумя по-разному освещенными 
областями. Кроме того, этот край может двигаться с определен- 
ной скоростью в некотором паправлении. Однако. по мнению 
скептиков, с недоверием относящихся к детекторной концеиции, 
детекторы представляют собой временные объединения нейронов, 
отражающие лишь процесе «прогонки» в нейронной сетп некоторой 
программы по распознаванию образов. После выполнения дан- 
ной программы «детекторные фуикции» клетки могут печезнуть, 
и она может приступить к выполнению других фупкций, 

Это возражение спимаотся современными опытами по иселедо- 
ванию устойчивости свойств детекторных нейронов. Опыты по- 
казали, что избирательные реакции отлельных нейронов-детекто- 
ров либо фикепрованы тепетпчески, либо формируются в раннем 
онтогенезе (под влиянием сенсорного опыта после рокдения) 
сохраняясь затем в течение всей жизпи организма. 

Кодирование помером канала. как процесс параллельной пе- 
реработки информации, вовсе ле исключает последовательный 
анализ. Если стимул достаточно сложен и организму не часто 
приходится иметь с ним дело, то его восприятие может происхо- 
дить последовательно шаг за шагом путем выделения существен- 
ных простых признаков. При этом может происходить последо- 
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вательная активация отдельных нейронов-детекторов, представ- 
ляющих в нейронной сети определенные признаки. Этот процесс 
представляет собой последовательную сборку из простых призна- 
ков «внутреннего образа» внешнего стимула. Однако именно па- 
раллольпая обработка информации определяет способность жи- 
вых организмов эффективно решать задачи распознавания. 

С кодированием номером канала связано такое свойство жи- 
вых систем, которое можно назвать «функциональной устойчиво- 
стью». Под этим термином мы понимаем живучесть — способность 
живой системы при тех или пных повреждениях, иногда даже 
значительных, выполнить свои основные функции, пусть в нес- 
колько редуцированном виде. 

Кодирование номером канала в сочетании © определенным 
образом организованной системой связей для увеличения селек- 
тивности реагирования этих каналов может служить основой для 
построения нейронных систем, обладающих весьма высокой фун- 
кциональной устойчивостью, хотя отдельные элементы таких 
структур этим свойством не обладают. 

Часто процесс переработки информации в нервных сетях 
представляют таким образом, что вся переработка происходит 
в нейронах, а связывающие их нервные волокна играют лишь. 
пассивную передаточную роль. Однако есть основание считать, 
что при распространении возбуждения по ветвящемуся волокну 
узел ветвления может выполнять роль логического элемента. 
В зависимости от условий (соотношения диаметров волокон, об- 
разующих разветвление, разницы в моментах прихода сигналов 
в узел по различным волокнам), реализуются те или иные логи- 
ческие функции: «или», «и», «запрет». Это утверждение справедли- 
во н в отношении дендритов, которые также могут генерировать 
спайки п, используя точки ветвления как логические элементы, 
участвовать в обработке информации. 

Более того, учитывая аксо-аксонные и депдро-дендритные си- 
пансы можно ввести понятие локальных цепей обработки инфор- 
мации, когда один нейрон участвует своими разными участками 
в различных локальных ценях. 

Комбинируя осповные логические функции, из вих можно 
получить и любые другие. Здесь напрашиваются естественные 
аналогии с так называемыми однородными средами — техниче- 
скими устройствами. близкими по своим свойствам к ветвящимея 
нервным сетям и получившими в последнее время довольно ши- 
рокое распространение в качестве основы для построения различ- 
ных вычислительных систем. 

Таким образом, даже отдельный узел ветвления в нервном | 
волокне может выполнять достаточно сложные информационные 
функции (например, служить детектором). Возможноеть реализо- 
вать сложную логическую обработку информации в ветвящихея 
структурах наводит на мысль, что роль дендритов в обработке 
информации существенно больше, чем это обычно считается. Рас- 
сматривая нейронные сети, мы, видимо, слишком упрощаем от- 
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дельную клетку. Говоря «мозг — это вычислительная машина», 
мы отводим отдельной клетке скромную роль отдельного элемента. 
Может быть, формула «нейрон — вычислительная машина» ближе 
к истине? 

Из сказанното следует, что функцию детекторов может выпол- 
нять не весь нейроп как целое, а его отдельные части. Пзлагаемый 
ниже материал не противоречит данному выводу. Под термином 
«детектор» подразумевается один элемент соответствующей ней- 
ронной сети. Объединение множества независимых детекторов 
в одном элементе не вносит принципиальных трудностей в рас- 
смотрение работы апализатора. 


3.7. КОДИРОВАНИЕ ЗНАЧЕНИЯ ПАРАМЕТРА 
НОМЕРОМ КАНАЛА 


Сферическая модель. Кодирование сигнала номером канала — 
это такое кодирование, когда определенному зпачению сигнала 
соответствует один максимально возбужденный элемент из целого 
набора. Элемент, максимально возбуждаемый только определен- 
ным значением параметра стнмула, будет селективно настроен 
именно на это значенне параметра стимула. Этот элемент являет- 
я детектором указанного значения параметра, или детектором 
определенного признака. Если набор элементов состоит из мно- 
жества детекторов, кањдый из которых селективно настроен на 
определенное значение параметра, то в совокупности при до- 
статочном числе этих детекторов, такая система сможет с большой 
точностью измерять этот признак. Таковы детекторы ориентации 
края двух по-разному освещенных областей на фоторецецторах. 

Возникает вопрос, как построить такую систему детекторов? 
Существует мнопество способов, отличающихся сложностью реа- 
лизации; числом необходимых элементов и числом связей между 
ними. Рассмотрим один, наиболее наглядный и простой, который 
легко распространить и на другие случаи. Основным элементом 
нейронной сети является формальный нейрон, который суммиру- 
ет поступающие на его входы сигналы (рис. 3.2.). Величнна по- 
хтупающего по і-му входу сигнала тем больше, чем больше воз- 
бужден этот вход и чем больше эффективность его связи с м 
нейроном. 

Сказанное можно выразить формально: 








з= са +... -- си 





(3.1) 





тде ў; — величина возбуждения і-го входа, а си — эффективность 
4-й связи го детектора, реакция которого равна значению вели- 
чины 4; Результирующий сигнал і-го входа равел произведению 
(сиў). Так как нейрон имеет п входов, то выходной сигнал }-го 
нейрона 4; равен сумме всех воздействий, поступающих по п его 
ВХОДОВ. 
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Ив) = 
21-Е соз #7 
Рие. 3.2. Детектор 
На детектор поступают возбуждения /,, .. Эрс „Ли, В совокупности образующие век- 
тор возбуждения Е. Синаптические контакты детектора с„,... см образуют вектор свя- 


зей С,. Реакция нейрона-детектора а, определяется суммой попарных произведений сиг- 


налов Я и соответствующих весов синаптических связей с + В векторном виде реакция 4 


детектора равна скалярному произведению вектора возбуждения Е на вектор синаптиче- 
ских связей <; 


Для удобства дальнейшего изложения рассмотрим геометриче- 
ский смысл выражения (3.1). Набор чисел {1} (= 1,0... пу 
можно рассматривать как компоненты вектора возбуждения Ё. 
Компоненты — это числа, равные длине проекций вектора /° на 
п координатных осей. Аналогичным образом пабор из п чисел {сп} 
можно рассматривать как компоненты вектора связи С; го ней- 
рона. Используя векторные обозначения, выражение (3.1) можно 
переписать в следующем виде: 


(С.Е) = |С | [Е соз (С), (3.2) 


7 





тде |Су | и [Е | — модули векторов С; иЕ, а С;Е — угол между 
этими векторами. 

На рис. 3.3 представлена схема нейронной сети, реализующей 
кодирование номером канала. На вход каждого детектора посту- 
пает один и тот же набор сигналов {7,}. Другими словами, вектор 
возбуждения Е — один и тот же для всех нейронов-детекторов. 
Различаются детекторы только эффективностью своих связей. 
Если длина вентора связей С; для всех нейронов-детекторов оди- 
накова, т.е. | С; | = сопзі, то величина реакции нейрона-детек- 
тора (3.2) при неизменном стимуле будет зависеть только от угла 
С.Е. Это значит, что возбудится максимально тот детектор, вектор 
связи которого коллинеарен вектору возбуждения. Иначе говоря, 
максимально возбуждается тот ј-й детектор, вектор связи которо- 
го имеет ту же ориентацию, что и вектор возбуждения. Выбран- 
ный метод кодирования сигнала эквивалентен представлению это- 
го сигнала ориентацией вызываемого им вектора возбуждения. 
Для измерения значения кодируемого параметра необходимо уметь 
так сформировать вектор возбуждения, чтобы при изменении зна- 


60 








Рие. 3.3. Нейровная сеть, реализующая принцип кодирования номером ка- 
нала 








-л,... Р» АЯ Ма — набор входных сигналов, образующий компоненты вектора 
зозбуждения Г; боб ст набор, характеризующий эффективность евязой 
1-го входа для ј-го детектора, 4,...,4,..., ан» 1. а, Е а — выходные сигналы 
соответствующих детекторов (один из детекторов возбужден максимально); 6 — расире- 
деление выходных сигналов детекторов (по оси абсцисс — помер детектора, по оси орди- 
нат — выходной сигнал детектора); в — векторный расчет реакции детекторов: 
Су вектор связей детекторов (7=1,..., т); РС. = ©0036 — окружность, Е — вектор 


возбуждения, действующий на входы всех детекторов; реакция 2-го детектора 4; равна 
величине проекции вектора Е на вектор связей 5-го детектора С; отрезок, обозначенный 
пунктиром, представляет отрицательный сигнал, т.е. торможение, а в других случа“ 
ях — положительный сигнал, т, е. возбуждение 


чения параметра сигнала на входе системы менялась ориентация 
вызываемого этим сигналом вектора возбуждения. Чувствитель- 
ность такой системы будет тем больше, чем на больший угол по- 
вернется вектор возбуждения при изменении стимула на постоян- 
ную величину. При этом длина вектора (его модуль) постоянна 
и не равна нулю. Как сформировать такой вектор возбуждения? 
Каковы должны быть величины {/}, чтобы чувствительность си- 
стемы была наибольшей? 

Согласно (3.1) детектор осуществляет суммирование сигналов, 
поступающих по его п входам. Если сигнал ў, можно получить 
суммированием с разными весами других сигналов ў; (А = 1,... 
.. 25). то этот сигнал не несет информации и может быть исклю- 
чен из рассмотрения. В этом случае число членов в сумме (3.1) 
может быть уменьшено одновременно с изменением значений ве- 
сов связей сл. Говорят, что сигналы {};} линейно зависимы, если 
каждый из них можно выразить как сумму оставшихся сигналов. 
После исключения линейно зависимых набор сигналов {};} ли- 
нейно независим. 

Рассмотрим два варианта того, как формируются сигналы ў. 
Ими могут быть либо сигналы, непосредственно поступающие от 
рецепторов, либо сигналы от промежуточного слоя нейронов, с ко- 
торыми рецепторы связаны. Эти промежуточные нейроны в даль- 
нейшем будем называть предетекторами. Наличие предетекторов 
в ряде случаев позволяет уменьшить число связей между нейро- 
нами. В этом можно убедиться на примере. 

Пусть имеется № рецепторов, каждый из которых связан с п 
предетекторами. Последние, в свою очередь. связаны со входами 
всех т детекторов. Тогда общее число связей мекцу нейронами 
равно Хп — пт "= п (М + т). Если бы в схеме не было предетек- 
торов. то каждый рецептор нужно было бы связать с т детектора- 
ми. тогда число связей было бы равно М№т. Конструктивно выгод- 
но иметь схему с предетекторами, если они позволяют значитель- 
но уменьшать число связей. Это имеет место, когда №т > п№ + 
— пт пли когда пт + М < 1. 

Введение небольшого числа предетекторов между рецептора- 
ми и детекторами ограничивает общее число связей, сохраняя тем 
не менее участие всех рецепторов в реакциях всех селективных де- 
текторов данного набора. 

Однако вопрос, как задать зависимость сигналов предетекто- 
ров от значения кодируемого параметра, остается пока без ответа. 
Рассмотрим решение этой задачи. 

Параметры стимулов характеризуются либо одним числом (на- 
пример. наклон прямой, ориентация края, яркость участка по- 
верхности. скорость движения), либо набором из нескольких чи- 
сел (положение объекта в пространстве). Начнем с наиболее прос- 
того елучая. когда кодируемый параметр характеризуется одним 
числом. например Ф, принимающим любое значение от фо до $: 
(например, для наклона прямой угол ф может быть любым числом 
от 0 до 180°). По условию разным значениям ф (ф = $1 и Ф = $.) 
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полны соответствовать векторы возбуждения разной ориента- 
ции, а следовательно, компоненты этих векторов (их проекции на 
координатные оси) также должны быть разными. Будем искать. 
как должны меняться компоненты {/;} при изменении параметра 
ф, т.е. будем искать функции 1; ($). 

Как уже указывалось, в предлагаемой системе кодировапия 
измеряемое значение параметра не зависит от модуля вектора ноз- 
буждения. Это значит, что вместо ироизвольного по длине векто- 
ра Е можно рассматривать постоянный (нормировапный) по дли- 
не вектор $ (|5 |.= 1), ориентация которого совпадает с ори- 
ентацией вектора К. Так как | # | = 1, то концы всех векторов 
возбуждения будут находиться на поверхности п-мерной сферы. 
При переборе всех значений параметра ф конец лектора возбужде- 
ния вычерчивает на сфере некоторую кривую. охватывающую 
определенную область сферы. Итак, каждому значению парамет- 
ра ф соответствует отдельная точка на поверхности сферы, а ин- 
тервалу [Ффа. Ф, — кривая на поверхности сферы. Рассматривае- 
мый метод кодирования, когда заданы функции ў; ($). эквивалеп- 
тен набору правил, согласно которым каи‹дой точке из интервала 
Іф, ФИ можно найти соответствующую точку, расположенную 
в определенной области на сфере. Эта область на единичной сфере 
называется областью отображения. Если эта область отображения 
на сфере мала, то при изменении параметра стимула ориентация 
вектора меняется незначительно и чувствительность системы бу- 
дет низкой. Чем больше область отображения. тем выше чувстви- 
тельность системы. Необходимо найти такие функции {/; ($)}. 
чтобы область отображения была как можно больше. 

Как уже указывалось. каждый детектор обладает характерис- 
тическим вектором связи постоянной длины | С; | = сопз(. кото- 
рый коллинеарен определенному вектору возбундения Ё; (Е; || С): 








СР= У =, (9.3) 





где г — радиус сферы. Па коллинеарности векторов С; иЕ следует, 
что их компоненты пропорциональны: сз; = В; (ф;). При этом Ф; 
значение параметра ф, на который настроен /-й детектор, й — коэф- 
фициент пропорциональности. После подстановки этого выражения 


в (3.3) получим У) Аў, = 


і=ф 





. Разделив это выражение па ғ°, имеем 


п 
У (АЈ) = 1. Тогда (АЈ т) = сов? о, где о; — угол между век- 


і=1 

тором возбуждения и їі-ю координатной осью, а соѕ о; — направ- 
ляющий косинус. Угол о; можно выразить через значенне пара- 
метра Фф: о; = а; ($). Тогда 


А-у (Фф) = соз а; ($). (3.4). 
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Учитывая, что модуль вектора Е не имеет значения, выраже- 
ние (3.4) можно записать в следующей форме: 


1: ($) = а ($) соѕ о; (Ф). (3.4а) 


Итак, сигналы, поступающие по входам детекторов, являются 
косинусоидальными функциями от аргумента а; (1). В нростейшем 
случае 9; (Ф) = Ар -- Фи и 


й (Ф) = 0 (ф) соз (Ар -- Фи) (= 1, 2), (3.5) 


где фаза фь подбирается из условия УЯ = а? (р). Учитывая это 
ограничение в простейшем случае, когда вектор возбуждения 
имеет только две компоненты (двумерный случай), выражение 
(3.5) представим следующим образом: 


д = а ($) созАр, р =а (9) зіп Мр. (3.6) 
Таким образом, кодирование номером канала предполагает, 
что единственный кодируемый параметр сигнала ф представлен 
возбуждением двух каналов с характеристиками, определяемы- 


ми фупкциями $11 фи 603 Ф. Следовательно, на входе простейше- 
го анализатора находится сипус-косинусный преобразователь. 


3.8. СУБЪЕКТИВНАЯ МЕРА 
БЛИЗОСТИ ДВУХ СТИМУЛОВ 
П СФЕРИЧЕСКАЯ МОДЕЛЬ 


Направление вектора возбуждения Е можно характеризовать точ- 
кой пересечения его с единичной п-мерпой сферой. В нредложен- 
ном методе кодирование сигнала осуществляется отображением 
физического (стимульного) пространства на поверхность п-мерпой 
сферы (субъективное пространство). Итак, размерность субъек- 
тивного сферического прострапства, представленного в полярных 
координатах, на единицу меньше числа независимых входов де- 
тектора и равна (п — 1), где п — число входов. 

Таким образом, стимул с заданным значением нараметра пред- 
ставлен точкой па и-мерной единичной сфере. При изменении сти- 
мула точка, представляющая стимул, в соответствии с изменением 
направления вектора возбуждения перемещается по сфере. Чем 
больше изменяется стимул, тем больше модифицируется вектор 
возбуждепия и тем дальше перемещается точка по сфере, тем боль- 
ше субъективное изменение стимула. Мерой субъективного рас- 
стояния между двумя стимулами является кратчайшая дуга боль- 
шого круга между точками на сфере в п-мерном пространстве, где 
каждой точке соответствует определенный вектор возбуждения 
(рис. 3.4). 

Возмол:но и другое определепие правила для численного вы- 
ражения степени субъективно воспринимаемого различия между 
стимулами. Так, в работе Е. Н. Соколова и Ч. А. Измайлова 
(1984) предлагается вместо измерения длин дуг измерять разли- 
чия между стимулами длиной хорды (отрезка прямой), соединяю- 
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Рис, 3.4. Субъективная мера различий между стимулами 


Р (Фи Е $.) — векторы возбуждения, порожденные стимулами со значением парамет- 
ров ф= $: и ф = Фф, соответственно: Угол У’, определяющий субъективное различие меж- 
КУ стимулами, равен углу между вызываемыми ими векторами возбуждения 


Рис. 3.5. Размерность субъективного пространства 


(0, х) — ортогональные координатные оси, на которых откладывается степень возбужде- 
ния предетекторов; точка А на дуге соответствует стимулу 85 и вектору возбуждения 
Е ($); компоненты вектора Е (ф) равны х; (ф} и у! (Ф) и определяют выходной сигнал двух 
предетекторов, возбуждаемых указанным стимулом; ез ие, — два взаимно ортогональных 
единичных вектора. Из предложенной схемы кодирования следует, что множество разных 
сигналов можнно представить в виде сумм этих базисных векторов, подбирая разные соот- 
ношения сигналов 5. и 8,, представленных этими базисными векторами. Подбирая ин- 
тенсивность первого стимула, можно получить вектор, равный оле; = х; (Ф) е,. Анало- 
тична можно так подобрать интенсивность второго стимула, чтобы «е, = у: (Ф) ез. Сов- 
местное предъявление подобранных таким образом двух стимулов порождает новый век- 


тор возбуждения Ё (Ф) = оце, +- вле; = ху (Ф) е + 1 (Ф) ег, который соответствует сти» 
мулу 8$ 


щей две соответствующие точки на сфере. Разница между этими 
двумя способами определения субъективного различия между сти- 
мулами сказывается только при больших различиях между сиг- 
налами. когда длина дуги заметно превосходит длину хорды. 

Если два физически различные стимула порождают два оди- 
наково ориентированные вектора возбуждения, то субъективно 
эти стимулы не различаются. Сферическое представление сигналов 
очень удобно: множество физических сигналов проектируются на 
поверхность сферы, представляющей перцептивное пространство 
стимулов. При этом число независимых предетекторов определяет 
очень важное свойство субъективного пространства — его размер- 
иость. Поясним это на примере (рис. 3.5). Пусть субъективное 
пространство имеет минимальную размерность, представляя со- 
бой дугу окружности. В этом случае субъективное пространство 
образовано минимальным числом предетекторов — всего двумя. 
Это значит, что с помощью предетекторов заданы две взаимно 
ортогональные оси координат хи у. Дуга пересекает оси хи у 
в точках еу и ез, а проекции точки А на координатпые оси равны 
ОХ; н ОУ, соответственно. 
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Векторам деу и Ое, соответствуют два разных стимула. Изме- 
няя соотношенпе яркостей этих двух стимулов, можно получить 
субъективное ощущение произвольного стимула А, порождающе- 
го воктор ОЛ. Иначе говоря, при помощи только двух базисных 
вокторов можно получить любой другой вектор, представляющий 
отображение произвольного стимула в субъективное пространство. 
Измепению длины (модуля) вектора возбуждения соответствует 
такое изменение стимула, когда значение кодируемого парамет- 
ра не меняется, но изменяются другие нараметры стимула, влияю- 
щие лишь на модуль вектора возбуждения. Так, если ориентация 
вектора возбуждения кодирует наклон отрезка прямой, то модуль 
вектора может зависеть от яркости изображения. Однако при из- 
менении яркости изображения ориентация вектора возбуждения 
не меняется и кодирование наклона отрезка прямой пе наруша- 
ется. 

Итак, при одновременном предъявлении двух стимулов со зна- 
чением параметров Ф, п ф; происходит суммация возбуждений, вы- 
зываемых этими стимулами в предетекторах, или, используя век- 
торные обозначения, вынолняем сложение порождаемых этими 
стимулами вокторов возбуждения. В результате возникает вос- 
приятие, соответствующее стимулу с промежуточным значением 
параметра Фф. Этот феномен хорошо известен в цветовом зрении 
как эффект смешения цветов. Он заключается в следующем: сме- 
шивая в разных пропорциях (с разной интепеивностью) три моно- 
хроматических потока света, можно получить ощущение любого 
другого цвета, Так, смешивая красный и зеленый монохроматиче- 
ский свет, получим ощущение желтого цвета, увеличивая долю 
красного цвета, — ощущение оранжевого. Минимальное число 
стимулов, пеобходимых для создания путем их смешения всей 
гаммы зпачепий кодируемого нараметра, определялось числом 
компонентов вектора возбуждения или размерностью реализуе- 
мого отой систомой субъективного пространства. В приведенном 
вые примере размерность субъективного пространства была рав- 
на двум, а в цветовом зрении — трем, Субъективное пространство, 
описывающее ощущения вкуса (сладкого, горького, кислого 
и т. д.), согласно предварительным данным, равно семи. 

Однако, если учесть ограниҷенне на модуль вектора, то при 
кодировании сигналы отображаются на сферу. Число независимых 
переменных субъективного прострапства отображения. представ- 
лепных угловыми координатами сферы, равно и — 1. Это значит, 
что число независимых переменных субъективного пространства 
на единицу меньше числа предетекторов. Одна степень свободы 
теряется на удовлетворение условия, согласно которому модуль 
векторов возбуждения постоянен. 

Для иллюстрации сказанного рассмотрим двумерный случай 
(рис. 3.5). Пусть стимул определяет выходной сигпал только од- 
пого предетектора, а сигнал на выходе другого предетектора уста- 
навливается таким, чтобы удовлетворялось условие постоянства 


модуля вектора позбулдония Л ($) -- 2 (ф) = 1. Такая оргагиза- 


66 





ция предетекторов имеет место в зрительной системе пря кодиро- 
вании яркости стимула. В этом случае вектор ОА (см. рис. 3.5) 
можно получить, меняя вклад предетекторов. В рассмотренном 
примере выберем такое значение сигнала, при котором реакция 
первого предетектора равнялась бы } (Фф) ‘= 2,. Тогда реакция 
второго предетектора, чтобы удовлетворялось условие Р + Ё = 
= 1, станет автоматически равной }, ($1) = у. В итоге получим 
вектор ОА. В данном случае, меняя значение только одпого сти- 
мула, мы смогли получить всю гамму субъективпо воспринимае- 
мых зпачений интенсивности в субъективном пространстве. 

В сферическом представленпи субъективного прострапства 
удобно ввести понятие порога. Порог различения двух стимулов 
по параметру ф равен минимально различимой дуге, соединяющей 
две точки ф; и фт на сфере. Величина порога, измеренная в угло- 
вой мере, на сфере постоянна — она измеряется дугой большого 
круга, сосдиняющей точки, которые представляют соседние де- 
текторы. Зная характеристики предетекторов, можно рассчитать 
субъективное различие между стимулами. Наоборот, если извест- 
иы субъективные расстояния между стимулами и базис простран- 
ства, то можно найти характеристики предетекторов. 

Чтобы оценить субъективное расстояние между двумя стимула- 
ми, необходимо найти создаваемые ими векторы возбуждения 
и определить положение точек, соответствующих сравниваемым 
стимулам на и-мерпой сфере, затем провести через эти точки боль- 
шой круг сферы и определить на нем кратчайшее расстояние. Та- 
кая мера субъективной близости двух стимулов эквивалентна зна- 
чению угла между двумя векторами возбуждения, вызываемыми 
сравниваемыми стимулами. Однако порог, измеренный в характе- 
ризующих стимул физических единицах, различен для разных его 
значений в зависимости от того, как изменяется направление век- 
тора возбуждения при физическом изменении стимула. 


3.9. ХАРАКТЕРИСТИКИ ПРЕДЕТЕКТОРОВ 


Каждому стимулу предложенной модели кодирования соответст- 
вует точка на и-мерной сфере. Если задан ортогональный базис, 
то положение точки на сфере можно задать ее координатами, кото- 
рые в случае единичной сферы представляют собой косинус угла 
между соответствующими базисными векторами и вектором, оп- 
ределяющим положение стимула на сфере. При изменении коди- 
руемого параметра стимула координаты точки описываются соот- 
зетствующими косинусоидами. Так как координаты точки пред- 
ставляют собой возбуждения предетекторов, то характеристики 
предетекторов являются косинусоидами. 

Вывод относительно косинусоидальных характеристик пре- 
детекторов можно получить болео строго. Субъективное различие 
между двумя стимулами определяется углом, образовапным век- 
торами возбуждения: чем больше угол, тем больше субъективное 
различие между стимулами. Чтобы обеспечить высокую диффе- 
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ренциальную чувствительность для всех стимулов, следует вы- 
брать такие функции чувствительности предетекторов, чтобы для 
каждой пары сравниваемых стимулов углы между ними были воз- 
можно больше. Для выполнения этого условия и создания опти- 
мальцой для всей системы функции дифферепциальной чувстви- 
тельности характеристика предетекторов должна описываться 
косинусоидами, аргумептом которых является некоторая функция 
от кодируемого параметра сигнала. Пид этих функций определяет 
чувствительность к изменению разных значений параметра Ф. 
Чувствительность в этом случае определяется величиной измене- 
ния ориентации вектора возбуждения при изменении параметра Ф. 
Изменение ориентации тем больше, чем сильнее меняется функ- 
ция а ($), служащая аргументом косинусоиды. Однако, как бы пе 
менялась степень вращения вектора возбуждения для разных 
значений параметра Ф, в среднем для всех значений она должна 
быть постоянной. Это значит, что, если мы увеличим чувствитель- 
ность системы к некоторому значению параметра Ф, то для других 
его значений чувствительность неизбежпо должна уменьшиться. 
Чтобы увеличить диапазон вращения вектора для всех значе- 
ний Ф, необходимо либо увеличить область отображения на по- 
верхности сферы без изменения размерности пространства, либо 
увеличить число предетекторов и тем самым его размерность. 


3.10. ПОСТРОЕНИЕ ДЕТЕКТОРОВ 


Как уже ранес отмечалось, набор детекторов, служащий выходом 
системы выделения признаков, схематически можно представить 
формальными нейронами — элементами, выполияющими алгеб- 
раическое суммирование поступающих по их входам сигналов. 
Каждый вход характеризуется определенной эффективностью 
синаптической передачи, которую можно представить коэффици- 
ентом связи. Этот коэффициент определяет величину связи преде- 
тектора или рецептора с детектором. Воздействие, поступающее по 
данному входу на детектор, определяется, с одной стороны, си- 
лой приходящего возбуждения, а с другой — коэффициентом си- 
иаптической связи. Таким образом, сигпал па одпом из входов 
определяется произведением силы приходящего возбуждения на 
коэффициент синаптической передачи. Аналогичные рассуждения 
справедливы и для других входов. Детектор суммирует воздейст- 
вие по всем его входам. Общая реакция детектора па входной сиг- 
нал равна сумме произведений приходящего по входу возбужде- 
ния ла соответствующий коэффициент связи. То же самое можно 
выразить более сжато па языке векторной алгебры. Если все коэф- 
фициенты связей рассматривать как компоненты вектора связей, 
а все возбуждения, поступающие по входам, как компонепты век- 
тора возбуждения, то реакция детектора равна скалярному про- 
изведению вектора возбуждепия на вектор связей. Если известен 
вектор связей данного детектора, то, изменяя сигнал и вызывае- 
мый этим сигпалом вектор возбуждения, можно определить ха- 
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рактеристику детектора. Для этого вектор возбуждения, порож- 
даемый данным сигналом, скалярно умножается на фиксирован- 
ный для данного детектора вектор связей. Когда вектор возбуж- 
дения становится коллинеарным воктору связей, реакция детек- 
тора достигает максимума. Гели положение вектора возбуждения, 
приводящее к максимальному возбуждению детектора, принять 
за точку отсчета, то при отклонении вектора возбуждения от это- 
го положения, измеряемого в угловой мере, наблюдается уменьше- 
ние реакции на выходе детектора. Таким образом, из принципа 
векторного кодирования вытекает, что выходной сигнал детекто- 
ра селективен в отношении определенного стимула. 

Это представлено на рис. 3.6, где по оси абециее отложен угол 
У, образованный вектором связи С; данного детектора и вектором 
возбуждения Е. Но оси ординат дана реакция детектора — ска- 
лярное произведение ау; =: (С;, Е (ф;)), где ау; — величина вы- 
ходного сигнала ј-го детектора в случае предъявления стимула 
со значением параметра ф;. Вектор возбу;кдения Е ($:) — функ- 
ция входного сигнала. Вектор связи С; фиксирован для данного 
детектора. Реакция нейрона достигает максимума при том значе- 
нии сигнала, когда вектор возбуждения коллинеарен вектору свя- 
зей данного детектора. При изменении сигнала отпосительно этого 
оптимального значения реакция ј-го выходного детектора умень- 
шается. 

Каждый выходной детектор связан со всеми предетекторами, а 
для каждого детектора существует свой вектор связей. В совокуп- 
ности векторы связей всех детекторов образуют веер векторов 
в пространстве, размерность которого определяется числом вхо- 
дов. При действии фиксированного стимула на наборе детекторов 
образуется распределение возбуждений. Наглядно это можно 
представить, когда детекторы имеют по два входа. 

Набору детекторов соответствует набор их векторов связей 
{©}, 0=1,.... п) |6; | = соп», Каждому А-му детектору со- 
ответотвует свой вектор связи С,. Внешний стимул порождает 
вектор возбуждения Е. На каждом из детекторов под влиянием 
стимула возникает возбуждение, равное скалярному произведе- 
нию вектора возбуждения Е на соответствующий данному детек- 
тору вектор связи. Таким образом, величина возбуждения ј-го 
детектора, вызванная бу-стимулом, равна величине проекции 
вектора Е (Ф) на }-й вектор связей С;. Фигура в виде восьмерки 
показывает распределение реакций 4, детекторов на всей их по- 
пуляции 0 = СЕ, где Ю — вектор-столбец: {4,.... ар... 1}, 
Сео, ре 100010. т. 

Веер векторов связей данного пабора детекторов позволяет 
при действии фиксированного стимула рассчитать распределение 
возбуждений по всему набору детекторов. Возбуждение детектора 
определяется скалярным произведением двух векторов — вектора 
возбуждения, постояпного в случае фиксированного стимула, 
и вектора связей, который у каждого детектора свой. Вычисляя 
скалярное произведение заданного вектора возбул:дения с каж- 
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Рие. 3.6. Характеристика детектора — зависимость рзакцин детектора от 
значения кодирусмого параметра ф 

а — С, — вектор связей ј го детектора; Е (Ф) — векторы возбуждения, геперируемые 
стимулами для которых модули векторов возбуждения одинаковы, т. е. концы этих век- 
торов лежат на окружности | Е (Ф) | = сопзї. Реакция ј-го детектора 4, на стимул 8 рав- 
на проекции соответствующего вектора возбуждения на вектор связей С, этого детек- 
тора; б — зависимость реакции ј-го детектора от значения параметра Ф. По дси абециее — 
значение параметра Ф (или угол Ч между воктором связей и действующим вектором воз- 
буждения); по оси ординат — величина реакции. Так как векторы возбуждепия имеют 
постоянный модуль, то максимально возбуждается тот детектор, у которого вектор свя- 
зей коллинеарен вектору возбуждения. В этом случае проекция вектора возбуждения 
на вектор связей отого детектора максимальна. Реакция детектора становится равной ну- 
лю, когда вектор возбуждения оказывается ортогональным его вектору связей. Стрел- 
ками показаны векторы возбуждения, вызывающие реакцию детектора, равную значе- 
нию ординаты 
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Рис. 3.7. Профиль возбуждения дэтокторов, порэжк дазмыїт фиксированным 
стимулом 


а) |С; | = сопзі — окружность, па которой лежат копцы векторов связей разных детек- 
торов (ў = 1 ‚ т). Реагция 7-го детектора определяется величиной проекции фикси- 
рованного вектора возбуждения /" (4) на вектор связей С, соответствующего детектора. 
Вдоль каждого вектора связей откладывается величина возбуждения того детектора, ко- 
торый характеризуется отим 8е&ѓором связей. В результате получаем диаграмму направ- 
ленности для всой популяций 29екторов; 0) зависимость величины реакции детектора 
а, от его номера 1 (по оси абсцисе — номер детектора, по оси ординат — величина реак- 
ции детектора при фиксированном значении стимула на входе) 


то 





дым вектором связей, можно найти значения возбуждений всех 
детекторов набора. Вместе они образуют профиль возбуждения. 
При этом один из детекторов возбужден максимально, однознач- 
но кодируя параметр стимула (рис. 3.7). 

Рассмотрим распределение возбуждений по набору детекторов. 
Для этого по оси абсцисс отложим угол У, образованный векто- 
ром возбуждения и вектором связей кал:дого детектора. Таким об- 
разом, на оси абсцисе представлен также номер детектора. По оси 
ординат отложим скалярное произведепие 4; -- (С, Е) каждого 
вектора связи детектора на поступающий на эти детекторы вектор 
возбуждения Г = сопѕї. Из графика видно, что максимальпая 
реакция возникает в том детекторе, для которого его вектор свя- 
зей коллинеарен вектору возбуждения. Все другие детекторы от- 
вечают более слабыми реакциями. Представленный на графике 
профиль возбуждения пабора детекторов при действии фикси- 
рованпого стимула показывает, что форма профиля возбуждения 
всего набора детекторов на один фиксированный стимул совпада- 
ет с характеристикой одного детектора при последовательном из- 
менении вектора возбуждения. 

Совпадение характеристики одного детектора, полученной при 
изменении стимула с профилем возбуждения всего набора детек- 
торов на один фиксированный раздражитель, происходит пото- 
му, что реакция детектора определяется скалярным произведе- 
нием вектора возбуждения па вектор связей. При расчете харак- 
теристик одного детектора меняется вектор возбуждения, при 
расчете нрофиля возбуждения — вектор связей. Поскольку реак- 
ция детектора равна их скалярному произведению, то в скаляр- 
ном произведепии они могут заменять друг друга. 

Из принципа кодирования сигпала номором канала следует, 
что все векторы связей пабора детекторов имеют одинаковые мо- 
дули, так что в случае, когда ца входе имеется два предетектора, 
копцы векторов связей лежат на окружности. Так как модули 
векторов связи одинаковы, то каждое из скалярных произведе- 
ний с точностью до постоянного множителя равно косинусу угла 
между заданным вектором возбуждения и соответствующим век- 
тором связей. Максимально будет возбужден тот детектор, вектор 
связей которого образует с вектором возбуждения угол, равный 
нулю. Другими словами, для того, чтобы стимул вызывал в де- 
текторе максимальное возбуждение, его вектор связей должен 
быть коллинеарен вектору возбуждения, который этот стимул 
вызывает в предетекторах. При этом номер максимально возбуж- 
денного детектора однозначно определяет направление вектора 
возбуждения, а следовательно, и тот сигнал, который этот вектор 
возбулҳдения порождает. 


3.11. КАРТА, ИЛИ ПОЛЕ, ДЕТЕКТОРОВ 


Построенные на этих принципах детекторы образуют набор де- 
текторов. Отдельные детекторы в этом наборе могут быть размеще- 
ны произвольно. При этом детекторы, селективно настроенные на 
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близкие стимулы, могут оказаться расположенными в наборе да- 
леко друг от друга. Говоря «субъективно близкие» или «субъек- 
тивно далекие» стимулы, мы имеем в виду метрику, согласно ко- 
торой стимулы, порождающие близкие по ориентации векторы 
возбуждения, являются «субъективно близкими» — на сфере эти 
стимулы представлены близкими точками. Наоборот, стимулы, 
пород дающие векторы, угол между которыми велик, восприни- 
маются «далекими», так как точки, их представляющие, располо- 
жены на сфере далеко друг от друга. Если не ввести специальные 
правила их размещения, то детекторы в наборе будут располо- 
жены случайным образом и рядом могут оказаться детекторы 
субъективно далеких стимулов. Тогда распределение возбужде- 
ния на наборе детекторов будет немопотонным со сложиыми 
выбросами и впадинами. Это неудобно не только для формального 
описания вида распределения возбуждения, но и для организа- 
ции в таком паборе детекторов взаимодействия между детекто- 
рами. Сила взаимодействия между детекторами зависит от «субъ- 
ективной близости» стимулов, кодируемых этими детекторами. 

Чтобы упорядочить детекторы в наборе, нужно ввести прави- 
ла их размещения. Наиболее просто эта задача решается в случае, 
когда имеются только два предетектора. Субъективное расстояние 
между стимулами согласно принятой метрике равно значению уг- 
ла между векторами, соответствующими этим стимулам, и харак- 
теризуется одним числом Ф. Далее расположим детекторы в ряд, 
причем так, чтобы рядом оказались детекторы, селективные к наи- 
более близким стимулам. Формирование такого ряда детекторов 
можно выполнить следующим образом. Пусть значение парамет- 
ра Фф меняется от величины фо до Фі. Значению фо соответствует 
вектор Е (фо). Тогда первый детектор указанного ряда снабдим 
вектором связей С,, коллинеарным вектору Ё (фо), т. е. ©. ИР (Фо). 
Далее берется следующее значение параметра ф;. такое, что угол 
между вектором Г (фу) и предыдущим вектором Ё (Ф) был больше 
порогового значения Е (фо), Л Е ($1) 22 фиорог. Второй нейрон 
нашего ряда «получает» вектор связи, коллилеарный вектору воз- 
бузкдения Е ($:). Такой перебор значений Фф: фо << Фф <... < 
«фф <... <; продолжим. пока «пе доберемся» до 
значения ф,. Детектор этого значения сначала будет располагать- 
ся в конце ряда детекторов. На рис. 3.7 был показан профиль 
возбуждения именно па таком упорядоченном паборе детекторов. 

Аналогичное упорядочение можно выполпить и в трехмерном 
случае, когла па входе набора детекторов воздействуют три пре- 
детектора, формирующие сигналы },. Ь и ўз, где (ў. Ў, В} — ком- 
поненты вектора возбузздения Е. Выберем три взаимно ортого- 
пальные поорлинатные оси 71, № и ўз. 

Координаты детекторов в этой системе координат равны ком- 
попентам их векторов связей. При таком построении набора детек- 
торов рядом окажутся детекторы, имеющие близкие по орпента- 
цин векторы связей и, следовательно, селективно возбуждаемые 
«субъективпо близкими» значениями параметра сигналы (рис. 3.8). 
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Рис.3.8. Карта детекторов 


а — схема карты детекторов, Вектор возбуждения Е; с компонентами |1, Ўз, 13} поступает 
параллельно на входы детекторов, обладающие разными векторами; синаптических свя- 
зей, Каждый детектор вычисляет скалярное произведение вектора возбуждения Е; на свой 
вектор синаптических связей. Тот детектор, вектор связей которого С; коллинеарен дейст- 
вующему вектору возбуждения г, имеет на выходе максимальный сигнал, При изменении 
сигнала 5; на 8, вектор возбуждения меняется с Е; и Е; и максимум возбуждения переме- 
щается на тот детектор, вектор связей которого С, койлинеарен новому вектору возбуж- 
дения Р;; 6 — распределение возбуждения на карте детекторов: {11 ў, ?,} — угловые ко- 
ординаты на плоскости карты детекторов; по оси 2 — величина реакции детекторов с раз- 
ными угловыми координатами я и Л. (на карте обозначены номера детекторов, для кото- 


рых векторы связей коллинеарны действующим векторам возбуждения, порожденным 
сигналами 5; и 8) 
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Такой упорядоченный набор детекторов будем называть кар- 
той, или полем, детекторов. На рис. 3.8 показана карта детекто- 
ров для трехмерного случая. Поскольку трехкомпонентные век- 
торы возбуждения равны по модулю, карта представляет собой 
сферическую поверхность, положение возбуждения на которой 
характеризуется двумя углами. 


3.12. НАБОР ДЕТЕКТОРОВ 
КАК МНОГОКАНАЛЬНЫЙ КОРРЕЛЯТОР 


Реакция па выходе каждого из детекторов равна скалярному про- 
изведению вектора возбуждения на вектор связей или с точностью 
до постоянного множителя косипусу угла между ними. Таким 
образом. при изменении сигнала на входе ответ детектора, изме- 
няясь в пределах от 1 до —1, вычисляет коэффициент взаимной 
корреляции между приходящим пабором возбуждений и пабором 
синаптических связей детектора. Весь набор детекторов образует 
многоканальный коррелятор. Тот канал, в котором коэффициент 
взаимной корреляции вектора возбуждения и вектора связей до- 
стигает максимума, становится индикатором выделенного пара- 
метра сигнала. Коэффициент корреляции равен косипусу угла 
между вектором возбуждения и вектором связей данного детек- 
тора. В том случае, когда вектор возбуждения и вектор связей 
коллинеарны, угол между ними равен нулю, а косипус угла меж- 
ду векторами и коэффициент корреляции равны единице. Это со- 
ответствует тому, что данный канал регистрирует наличие сигна- 
ла. Для определениого набора детекторов каждый стимул, гепе- 
рируя свой вектор возбуждения, создает определенный профиль 
возбуждения детекторов. По оси абсцисс отложен номер детекто- 
ра, а по оси ординат — реакция детектора, т. е. косинуе угла 
между действующим вектором возбуждения и вектором связей 
соответствующего детектора. Семейство кривых характеризует 
свойства детекторов, настроеппых на разные значения входного 
сигнала (рис. 3.9). 

Следует обратить внимание еще на одпу особенность нострое- 
ния детекторов. Как было показано ранее, характеристика пре- 
детекторов в прострапстве единичных векторов описывается ко- 
синусоидой. значение которой может быть при одних значениях 
стимула положительным, а при других — отрицательным. Одна- 
ко в биологических системах по одному и тому же каналу нельзя 
передавать положительные и отрицательные значения, посколь- 
ку в нервной системе единственной формой передачи сигнала на 
достаточно большие расстояния является частота импульсов, 
а коэффициенты синаптической связи между нейронами сохраняют 
свой знак. Таким образом, для передачи сигналов на отрицатель- 
ном полупериоде косипусоиды требуется специальный канал 
(рис. 3.10). Другими словами, положительная и отрицательная 
части характеристики предетекторов разнесены по разным кана- 
лам. Поэтому пля реализации положительной и отрицательной 
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Рие. 3.9. Семейство профилей возбуждения детекторов 


По оси абсцисс —- номер детектора, по оси ординат —— реакция детекторов. Разные кри- 
выс (1—3) определяют профили разных, се 


‘лективно настроенных к разным значениям 
параметра Фф 





Рие. 3.10. Структура детектора с четырьмя входами 
Стрелками показаны возбуждающие входы, кружками — тормозные, предетектор я реа- 
пизуется иейронами (1, 3), 15 — нейронами (2, 4) 


Рис. 3.11. Хараьтеристики двух предетекторон, реализуемых при помощи 
четырех отдельных нейронов с положительными сигналами па выходе 


По оси абсцисс — значение параметра, по оси ординат — реакция предетектора; пункти- 
ром представлена отрицательная (нереализуемая) часть характеристики предетектора 


частей характеристики одного предетектора пеобходимо иметь 
два отдельных предетектора, каждый из которых реализует лишь 
половину периода косипусоиды. В результате такого разделения 
«положительного» и «отрицательного» каналов зисло предетекто- 
ров удваивается. При этом размерность пространства не увелизи- 
вается. В случае двумерного субъективного пространства четыре 
входа детектора предназначены для передачи только положитель- 
ных сигналов. Когда при изменении внешнего сигнала достигает- 
ся отрицательная фаза, то вместо изменения знака меняется номер 
предетектора, служащего входом детектора. Чередование сигна- 
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лов определяется знаками синуса и косинуса для разных углов, 
определяющих вектор возбуждепия. Положительные сигналы по- 
ступают на первый и второй входы, а отрицательные соответству- 
ют возбудепию па третьем и чотвертом каналах. Такое устрой- 
ство детектора связано с тем, что в нервной системе по аксонам 
передаются только импульсы, а знак синаптической связи данно- 
го синапса остается постоянным. Чтобы передать сигнал при из- 
мененпи знака, нужен отдельный канал. Размерность пространст- 
ва векторов возбуждения при этом не меняется. 

На рис. 3.14 представлен случай реализации фупкций одного 
предетектора при помощи двух нейронов. По оси абсцисс отложен 
угол ф поворота вектора возбуждения, представляющий измене- 
ние сигпала на входе, по оси ординат — значение компонент век- 
тора возбуждения на каждом из ВХОДОВ. При изменении знака 
возбуждения включается другой предетектор: 


_ [Л ($), если — 90° < ф < 90°; 
(00) — в других случаях 


й (+) (3.7) 


в [69 ан 00 р 180 зв 
22 ($) = р, . 
Ф 7, (Ф) — в других случаях. ) 
При наличии двойного числа предетекторов, конвергирующих 
на детекторе, кодирующем значение параметра сигнала номером 
канала, от нижестоящих предетекторных элементов поступают 
лишь положительные сигналы. При этом профиль возбуждения 


на наборе детекторов остается бөз изменений. 


3.13. СОВМЕСТНОЕ КОДИРОВАНИЕ 
ДВУХ НЕЗАВИСИМЫХ ПАРАМЕТРОВ 


Формально реть идет о кодировании двух независимых величин, 
например 72 и у. принимающих любое числовое значение: от значе- 
ийя 00 до 7, и от значения у, до ух соответственно. Такая задача 
возникнет при кодировании положения объекта во внешней среде. 
В простейшем случае ото может быть фотография или изображе- 
ние, создаваемое на сетчатке глаза, когда объект представлен дву- 
мя числами — горизоптальным а и вертикальным ү углами виде- 
ния. 

Ранее мы уже рассмотрели систему, кодирующую значение 
только одного параметра а. В принципе эту систему можно непо- 
средетвенно использовать для кодировапия параметров а и т, 
кодируя каждый из параметров раздельно в двух независимых 
системах. В этом случае будет рассматриваться ориентация двух 
независимых двумерных векторов, каждый из которых однознач- 
но определяет значение % или т. При таком кодировании коорди- 
наты объекта, например звезды, будут характеризоваться двумя 
углами У и Ч". Если для определения этих углов используются 
два независимых набора детекторов по № и № детекторов каж- 
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Рис. 3.12. Совместное кодпрованне 
двух параметров % п у 

(00ү) — ортогональная система коорди- 
нат; Аи В — два развых стимула с коор- 
динатами (0;,?,) и 0 ?р) соответственно: 
вертикальные полосы — «субъективные 
шкалы» параметров са и ув отдельности, 
где каждому значению а или ү соответст- 
вует угол между векторами Е (0; = 0) 
и Е (0) или К (у= 0) ие (ү). Точка А 
с координатами (0, р отображается на 
шкалу Хи ЧҮ в точки А и А, аточка В — 
в точки В и А соответственно 





дый, то общее число детекторов, выделенных для представления 
двумерных координат, будет равно №, + №. Карта дотекторов 
будет состоять из двух упорядоченных (по вышеуказанной мето- 
дике) рядов детекторов. Рассмотрим на этой карте более подробно 
отображение стимула А с координатами (9%, ү) (рис. 3.12). Поло- 
жение стимула характеризуется двумя точками, одна из которых 
находится в столбце о, а другая — в столбце у. Если мы возьмем 
другую точку В с координатами (0, ү), то положение изобра- 
ження этой точки в столбце ү не изменится, изменится ЛИШЬ 
положение ее изобра;кения в столбце о. Иначе говоря, положение 
одной точки характеризуется померами двух детекторов, которые 
необходимо рассматривать совместно, При таком способе коди- 
рования возникает неудобство для дальнейшей обработки инфор- 
мации, Дело в том, что мало знать лишь координаты некоторого 
фрагмента изображения, необходимо знать и его другие характе- 
ристики; светлоту, цвет. Чтобы проиллюстрировать это затрудне- 
ние, рассмотрим следующий пример. Пусть па сетчатке имеется 
изображение светящейся точки. Необходимо определить, движется 
точка или нет. При этом в поле зрения могут двигаться и другие 
объекты. Для решения этой задачи необходимо знать не только 
координаты светящейся точки, но и ее яркость и другие цветовые 
характеристики. Без дополнительных данных мы не сможем 
отличить нзображепие светящейся точки от изображений других 
объектов и определить, движется точка или нет. Итак, каждый 
фрагмент изображения характеризуется, по крайней мере, как 
своими координатами, так и светлотой. К сожалению, информацию 
о светлоте детекторы положения передать не смогут, так как 
один детектор представляет лишь одно значение параметра. Для 
кодирования светлоты необходимо иметь добавочную систему 
детекторов, а также систему правил, согласно которым можно 
будет определить, что данный детектор светлоты характеризует 
именно светлоту точки А. Задачу легче решить, рассмотрев воз- 
можность совместного кодирования параметров с и ү, когда 
каждому положению стимула на плоскости соответствует өдин- 
ственный детектор на карте детекторов положения. При этом 
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степень возбуждения этого детектора может передавать инфор- 
мацию о светлоте стимула, положение которого детектируется. 
Исследуем детекторную систему совместного кодирования па- 
раметров х и ү. Один из способов такого кодирования основан 
на увеличении размерности вектора возбуждения. Рассмотрим 
две пары двумерных векторов возбуждения с компонентами 


Е, (а) = {11 (0), 5 (@)} == ау (о) {соз 1 (а), ѕіп у, (а)) (8.9) 
и 
Е, (0) = {ш (т), шъ (у)} = а, (0) {соз Л (р), віп ў, (ү) (3.10) 


В случае совместпого кодирования параметров а и ү вместо 
двух двумерных векторов, характеризующих положение стимула, 
будем иметь один четырехмерный вектор. Компоненты этого 
вектора пайдем путем образовання всевозможных произведений 
компонент вектора Е (о) н Е (ү), т.е. Е (а) = {в (о)ш; (ү)}, 
(= 1,2; ј = 1, 2); 

Е (о, р) = {а (а, т), 22 (©, т), 2 (а, у), 2, (а, 1}, 

где ау == ду (о)шу ($), 2» = а (аш ($), ша = вил, тр = 230, 
и 
Е (о, т) = а (ах (т) {соз Л (0) соз 1 (ү), соѕ [1 (о) зіп Л, (р) х 
Х зіп Л (а) соз /, (ү), зіп Л (о) зіп Л (ү)}, 
Где 00 9 < 0; ү у үр. 

В дальнейшем при кодировании положення сигнала будем 
рассматривать следующий четырехмерный вектор, когда ў, (о) = 
= №9 а ў, (ү) = №: 

соѕ Мо} (соз Азр 
Е(о, = {е ни; {о №у 


где а (о, ү) = а (о)а, (ү). 


ае, %), (3.11) 


3.14. КАРТА ДЕТЕКТОРОВ 
ПРИ СОВМЕСТНОМ КОДИРОВАНИИ 
ДВУХ ПАРАМЕТРОВ 


Такую карту детекторов образует поверхность, детекторы на ко- 
торой упорядочены вдоль взаимпо ортогональных осей ан 7. 

Для того чтобы детектор этой карты был селективен по отно- 
шению к положению стимула, характеризуемого координатами 
о, ү, необходимо, чтобы вектор связи этого детектора был колли- 
неарен вектору возбуждения, порожденному этим стимулом: 
С (9, т) ПЕ (о, у). По условию субъективно близким стнмулам 
должны соответствовать детекторы, расположенные близко друг 
от друга на карте детекторов. 

Пусть имеем два стимула со значением параметра (а, ү) и 
(а 1 Ду, у 4- А,) соответственно. Этим стимулам соответствуют 
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векторы Е (а, ү) и Е (о -- А, т + А,), угол АУ между которыми 
можно определить из выражения 


соз ДҸ = соѕ А, Л, соз АА, (3.12) 


т, е, при малых А, и А, мера субъективного различия характери- 
зуется также малым числом ЛУ. При этом угол А определяет, 
насколько субъективно один стимул отличается от другого, 
Далее рассмотрим поверхность, составленную из детекторов, 
выделив ось о и ортогональную ей ось ү. Зададимся сначала 
значением ф = р и определим векторы связи для детекторов 
с координатами, равными ү, т. е. будем строить ряд детекторов 
параллельно оси а. Кажцому детектору этото ряда приписываем 
вектор связи с меняющимся значением лишь параметра о (р = 
= 6013), причем для каждого последующего детектора с меня- 
ется на величину А,. По завершению упорядочивания первого 
ряда приступим к упорядочиванию второго ряда. Для этого ВА 
меняем на величину А,, ү = ү, + А, и строим детекторы с век- 
торами связей С (р = сопѕі, а = 00 КЕЛ), где К 0), 1,... 
р 1). 

Эту процедуру продолжим, пока не переберем все детекторы. 
В результате будем иметь упорядоченный набор детекторов. 
Вдоль осей о, = сопзё или Үр = сопѕі физическое расстояпие 
между детекторами с точностью до постоянного множителя № 
или А; равно разности значений параметров у п а соответственно. 


3.15. МОДЕЛЬ АНАЛИЗАТОРА 


Итак, подведем итог. Система выделения и анализа признаков, 
включающая в себя рецепторы, предетекторы и детекторы, обра- 
зует модель локального анализатора заданного параметра сиг- 
нала. На первом этапе внешний стимул кодируется набором воз- 
буждений рецепторов (или следующих за ними предетекторов). 
При этом положительные и отрицательные фазы сигнала переда- 
ются по отдельным каналам. Набор возбуждений предетекторов 
определяет вектор возбуждения. 

На втором этапе вектор возбуждения (набор возбуждений 
предетекторов) создает максимум возбуждения на одном из де- 
текторов. С помощью детектора осуществляется операция ска- 
лярного произведепия вектора возбуждения с вектором связей, 
Тем самым определяется коэффициент корреляции, и сигнал ко- 
дируется номером максимально возбужденного канала. 

В модели апализатора различие в физических параметрах 
сигнала перекодируется в различие локализации максимума воз- 
буждения на наборе детекторов. Бросается в глаза сходство 
между пабором детекторов, на котором отображается внешний 
сигнал, и рецептивной поверхностью, например поверхностью 
кожи. При перемещении стимула по поверхности кожи максимум 
возбуждения перемещается с одного рецептора на другой. В де- 
текторной модели анализатора при изменении стимула меняется 
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соотношение возбуждений в рецелторах или в первичных сенсор- 
ных нейронах, в результате чего максимум возбуждения переме- 
щается с одного детектора на другой. Совокупность детекторов, 
образующих своего рода «мозговой экрап», на котором отобража- 
ется изменение стимула, можно назвать квазирецелтивной по- 
верхностью. При изменении свойств сигнала максимум возбуж- 
дения перемещается по такой квазирецептивной ловерхности, 
подобно тому как возбуждение перемещается по поверхпости, 
образованной рецепторами. Эта модель анализатора близка п0- 
нятию анализатора, введенного И. П. Павловым. 

Модель кодирования сигнала номером]! канала можно прове- 
рить экспериментально как в психофизических, таки в нейро- 
физиологических опытах. 

Из предложенной модели анализатора вытекает, что отдель- 
ные субъективпые ощущения представлены избирательно возбуж- 
денными детекторами, которым соответствуют точки на н-мерной 
сфере. Кратчайшее расстояние между тозками на сфере определяет 
субъективное расстояние между соответствующими стимулами: 
чем меньше различие между стимулами, тем меньше расстояние 
между соответствующими им точками на сфере. При этом размер- 
ность пространства, найденная из анализа психофизических 
данных, должна соответствовать числу предетекторов. Г‹роме 
того, если в перцептивном пространстве задав ортонормирован- 
ный базис, то завиеимость координаты точки от значення коди- 
руемого параметра должна определить характеристики предетек- 
торов в этом пространстве. Зная функции чувствительности пре- 
детекторов, можно рассчитать и функцин чувствительности детек- 
торов. Это значит, что на основе принцила кодирования сигнала 
номером канала можно переходить от психофизических данных 
к характеристикам отдельных нейронов-детекторов. В свою оче- 
редь, характеристики нейронов-детекторов можно получить не- 
зависимо в электрофизиологических опытах, используя тот же 
набор стимулов, что и в психофизическом эксперименте. 

Таким образом, рассчптапные на основе модели характеристики 
детекторов можно проверить дважды: сначала анализируя психо- 
физические данные, затем непосредственно изучая характеристики 
нейронов. Искусственный анализатор, построенный на принципе 
кодирования сигнала номером канала из нейроноподобных эле- 
ментов, обладающих характеристиками, аналогичными характе- 
ристикам пейроноз-детекторов человека, позволяет создать такое 
внутреннее представление сигналов у робота, которое будет ана- 
логичпо внутреннему представлению сигналов у человека. При 
этом функции различения сигпалов роботом будут совпадать 
с функциями различения этих сигналов человеком. Кроме того, 
используя принцип кодирования сигиала номером канала, можно 
создать для робота также искусственные органы чувств, которых 
нет у человека. Это может быть достигнуто использованием дат 
чиков, отсутствующих в наборе рецепторов человека, а также 
песвойственной человеку комбинацией рецепторов. При неко- 


80 


торой комбинации рецепторов размерность перцентивного про- 
странства робота может отличаться от размерности перцентив- 
ного пространства человека. Хотя при этом и нарушается совпа- 
дение внутреннего представления сигналов у человека п робота, 
но общность принципов построения их сепсорных систем облег- 
чает проблему перекодирования при организации общения чело- 
века с роботом, 


3.16. ПРОБЛЕМЫ ПОВЫШЕНИЯ 
ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ АНАЛИЗАТОРА 


При действии стимула на анализатор в его реценторах пли пре- 
детекторах, расположенных за рецепторами, возпикает вектор 
возбуждения, действующий сразу на всю популяцию детекторов 
через веер векторов связей. При этом каждый вектор связи спе- 
цифичен для данного детектора. В результате на популяции 
выходных детекторов создается профиль возбуждения в виде 
распределения возбуждений на детекторах с единственным макси- 
мумом на одном из пих, При измепении стимула вектор возбуж- 
дения, образованный предетекторами, меняется, п максимум воз- 
буждения перемещается с одного детектора на другой. 

Степень отличия одного стимула от другого определяется 
углом между теми векторами возбуждения, которые они вызы- 
вают, или длиной дуги, разделяющей те детекторы, которые 
представляют эти стимулы на сфере. Порог различения, выражен- 
ный в физических едипицах, определяется величиной изменения 
параметра ф-стимула, когда максимум возбуждения смещается 
с одного детектора на соседний (см. рис. 8.18). В сферической 
модели величина изменения А параметра ф стимула определяется 
минимально различимым поворотом вектора возбуждения — углом 
Афпорог. Из сказанного можно сделать вывод, что чем болыне 
детекторов мы имеем, тем больше чувствительность анализатора. 
Однако это утверждение правильно только частично. 

При заданной плотности детекторов на квазирецептивной 
поверхности точность работы анализатора зависит от выражен- 
ности максимума возбуждения на популяции детекторов (от сте- 
нени селективности профиля возбуждения). Кроме того, следует 
учитывать пороговое значение угла поворота вектора возбужде- 
ния при изменении стимула. Другими словами, способность 
анализатора различать стимулы при фиксированной плотности 
детектора зависит как от вращения вектора возбуждения при 
изменении стимула, так и от точности измерения направления 
вектора возбуждения, Таким образом, проблема дифференциаль- 
ной чувствительности анализатора сводится к двум разным проб- 
лемам; к увеличению точности измерения направления векторов 
возбуждения (или увеличению селективности многоканального 
коррелятора) и к увеличению вращения вектора возбуждения 
при изменении стимула, 
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Рие. 3.13. Чувствительность анализатора 





а) С1,2,...,5 — векторы связей соответствующих детекторов; ЕЕ, — векторы возбужде- 
ния, порожденные етимулом со значением параметра фи Фф ++ А соответственно; стимул 
5, которому соответствует вектор Е; (є), максимально возбуждает 3-й детектор, так как 
проекция вектора возбуждения па вектор связей этого детектора максимальна. При из- 
менении параметра ф на величину А вектор возбуждения становится К (ф + А). Вектор 
связей, проекция вектора возбуждения на который максимальна, характеризует теперь 
4-й детектор; ЛҸФф) — минимальный угол, на который необходимо повернуть вектор 
возбуждения, чтобы система зафиксировала смещение максимума возбуждения с 3-го 
на 4-й детектор: 6) профили возбуждения, порождаемые стимулами 8ф и 5о+л (по оси абс 
цисс — номера детекторов, по оси ординат — реакция 1-го детектора а, на соответствую- 
щий стимул; сплошная линия — реакция на стимул 8, пунктирная — на стимул За+^) 


Изображены два локальных 
анализатора, имеющие по два 
предетектора и набор т детекто- 
ров каждый. Стрелками пока- 
вано направлевие передачи сиг- 
нала, кружками — тормозные 
связи, эффективность которых 
характеризуется числом в, 
где ј — номер детектора, на ко- 
торый поступает тормозной сиг- 
пал с выхода і-го детектора; 8, 
и 8, — два стимула, действую- 
щие на разные локальные ана- 
лизаторы (стрелками на входе 
показано влияние стимулов как 
на анализатор, в рецептивном 
поле которого действуот один 
из стимулов, так и на соседпий 
анализатор, в рецептивном по- 
‘Покельный Локальні ле которого действует другой 
анализатар анализатор стимул) 








Рис. 3.14. Взаимодействие между детекторами внутри локального анализа - 
тора и предетекторами разных локальных анализаторов 
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Задача повышения точности измерения направления вектора 
возбуждения при заданном числе детекторов сводится к увели- 
чению селективности профиля возбуждения па популяции этих 
детекторов, или, иначе, к задаче повышения выраженности мак- 
симума возбуждения. Механизмом, увеличивающим остроту про- 
филя возбуждения, является латеральпое торможение между 
детекторами, которое аналогично латеральному торможению меж- 
ду эксцентрическими клетками глаза мечехвоста. Это латеральное 
торможенпе предполагает наличие тормозных связей между всеми 
выходпыми детекторами. Коэффициенты этих тормозных связей 
убывают с увеличением расстояния между детекторами (рис. 3.14). 

С учетом взаимного торможения детекторов внутри локаль- 
ного анализатора реакция даппого детектора равна воздействию, 
поступающему от предетекторов, мпнус суммарное торможение, 
поступающее с выходов всех детекторов, входящих в состав 
локального анализатора, кроме данного: 


т 


аў = У верт; (Ф) — х Ела), 
2) 


1=1 


с учетом латерального торможения где аў — возбуждение ј-то 
детектора (ў == 1,..., п); 2; — возбузкдение, поступающее от і-го 
предетектора (і = 1,..., т); су; — коэффициент спнаптической 
связи ј-го детектора с і-м предетектором; сна; — возбуждение, 
поступающее на 7-й детектор от і-го предетектора (через 1-й кон- 
такт); 4, — возбуждение детектора, Еу — коэффициент тормозной 
связи, который характеризует эффективность передачи тормоз- 
ного сигнала с выхода /-го детектора на вход ј-то детектора 
(рис. 3.14). В том случае, когда выходной детектор имеет два 
входа (двумерный случай) и п-мерная сфера сводится к окруж- 
ности, профиль возбуждения удобно представить в полярных 
координатах. Для этого на каждом векторе связей, характери- 
зующем данный детектор, отложим величину возбуждения атого 
детектора. Назовем такое изображение профиля возбуждения 
диаграммой направленности системы детекторов. В результате 
латерального торможения номер максимально возбужденного де- 
тектора не меняется. Однако острота профиля возбуждения воз- 
растает и выраженность максимума возбуждения на наборе де- 
текторов увеличивается. Изменение дизграммы направленности 
системы детекторов без учета и с учетом латерального торможе- 
ния представлено на рис. 3.15. 

Окружность образована веером векторов связей детекторов 
1С; | = сопзі. Ответы детекторов, образующие профиль возбуя:- 
дения в наборе детекторов, когда латеральное торможение от- 
сутствует: 0; = (С;, Е), обозначены сплошной жирной линией. 
При введении латерального торможения (величина которого #;; 
показывает, какая доля сигнала с выхода го детектора поступает 
на вход і-го детектора) ответы детекторов уменьшаются на вели- 
чину, равную сумме произведений коэффициентов латеральных 
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Утармолвиные 
мебром 


Рие. 3.15. Изменение диаграммы направленности пабора детекторов под влия- 
нием латерального торможения 


На окружности лежат концы зекторов связей С, детекторов, селективных к разным зна- 
чепиям параметра х. Ориентация векторов отсчитывается от горизонтальной прямой. 
На векторе связей каждого детектора откладывается отрезок, длина которого равна вели- 
чине реакции данного нейрона на предъявленный стимул. Линия, соединяюща я все эти 
точки, образует диаграмму направленности набора детекторов при действии фиксирован_ 
ного стимула. Сплошная линия — диаграмма в отсутствии тормозных латеральных свя- 
зей, нунктирная — с учетом этих связей 


Рис. 3.16. Обострение профиля возбуждения набора детекторов под влиянием 
латерального торможения 


По оси абсцисє — номер детектора, по оси ординат — его реакция; 1 — профиль возбуж- 
дения на наборе детекторов, возникающий нод влиянием стимула в отсутствии латераль- 
ного торможения, 2 — то же, но с учетом латерального торможения 


связей на соответствующие возбуждения соседних детекторов: 
АД 


— Ў Ен, (3.13) 





где 1/Ё;: = г агссозѕ (С.С) (п = сопз%), т. е. коэффициент латераль- 
ной связи обратно пропорционален расстоянию между детекторами 
или углу между представляющими их векторами связи. 

В результате латерального торможения между детекторами 
внутри одного локального анализатора диаграмма направленности 
яе меняет своей ориентации, но при этом она сужается и получает 
добавочное торможение в виде увеличения тормозного шлейфа. 
Влияние латерального торможения на обострения максимума 
профиля возбуждения можно представить и в прямоугольной 
системе координат. Для этого по оси абсцисс откладывают угол, 
характеризующий направление вектора связей, а по оси орди- 
нат — величину возбуждения соответствующего детектора. Нод 
влиянием латерального торможения (рис. 3.16) профиль возбуж- 
дения становится более селективным, и на нем появляется доба- 
вочная фланкирующая зона торможения. Положение максимума 
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возбуждения на оси абсцисс не меняется. Угол Ф характеризует 
ориентацию вектора связей каждого детектора. 

Латеральное торможение обычно обладает инертностью — оно 
запаздывает относительно возбуждения. Поэтому повышение се- 
лективности профиля возбуждения на наборе детекторов при 
действии стимула развивается постепенно. Установлено, что ла- 
теральное торможение обладает порогом. Тогда при интенсивности 
сигнала ниже пороговой повышения остроты профиля возбужде- 
ния не возникает. В результате при снижении интенсивности 
спгнала латеральное торможение отключается, п чувствитель- 
ность анализатора умельшается. Однако этот эффект целесообра- 
зен с функциональной точки зрения: латеральное торможенпе 
не только обостряет профиль возбуждения, но и уменьшает в аб- 
солютном отношении уровень возбуждения детекторов, что при- 
водпт к уменьшению отношения сигнал/шум. При низких интен- 
сивностях сигнала уменьшение отношения сигнал/шум снижает 
вероятность обнаружения сигнала. Поэтому уменьшение разли- 
чительной чувотвнтельности при снижении интенсивности ведет 
к повышению чувствительности обнаружения сигнала. 


3.17. АЛАПТАЦИЯ ПРЕЛЕТЕКТОРОВ 
КАК СРЕДСТВО ПОВЫШЕНИЯ 
ДИФФЕРЕНЦИАЛЬНОЙ ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ 
В ОКРЕСТНОСТН АЦАПТИРУЮЩЕГО СТИМУЛА 


Прн длительном наблюдении за стимулом особенно важно иметь 
возможность обнаруживать малейшие изменения его параметров. 
В сферической модели порог дифференциальной чувствитель- 
ности измеряется величиной, на которую следует изменить па- 
раметр стимула, чтобы максимум возбуждения переместился с дан- 
пого детектора на другой, ближайший к нему детектор. Порог 
будет тем меньше, чем выше плотность детекторов на квазирецеп- 
торной поверхности. Однако только увеличение плотности де- 
текторов не даст уцелаемого увеличения чувствительности апа- 
лизатора. В самом деле, если число детекторов достаточно велико, 
то разница в активности двух соседних нейропов будет незначи- 
тельна. Если җе учесть шумы, то под их влиянием максимум 
возбуждения и при постоянном стимуле будет блуждать по квази- 
рецепторной поверхности вокруг некоторого детектора, а поэтому 
способность различать стимулы по анализируемому параметру 
ие улучшится. Не снижая уровня шумов, путем одного лишь 
увеличения числа детекторов точность восприятия стимула по- 
высить нельзя. 

Однако задачу повыщения чувствительности можно решить 
пначе. При заданной плотности петекторов чувствительность сис- 
темы к изменению нараметра стимула определяется углом пово- 
рота вектора возбуждения. Чтобы повысить чувствительность 
системы к изменению параметра длительно предъявляемого сти- 
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мула (в дальнейшем мы будем называть такой стимул адаптирую- 
щим) необходимо найти способ, позволяющий увеличить угол 
поворота вектора возбуждения при изменении адаптирующего 
стимула. Этот способ должен обеспечить такое изменение харак- 
теристик предетенторов под влиянием адаптирующего стимула, 
которое увеличило бы угол поворота вектора возбуждения при 
измепении действующего раздражителя. 

Исходные характеристики предетекторов таковы, что обес- 
печивают достижение макепмальной средней чувствительности 
всех анализаторов. Поэтому модификация адаптирующим сти- 
мулом характеристик предетекторов не может привести к общему 
повышению чувствительности всей системы. При повышении 
чувствительности системы к изменению адаптирующего стимула 
будет наблюдаться одновременное понижение чувствительности 
по отношению к стимулам с другимп значениямн параметра сиг- 
нала. Обычно бывает необходимо быстро решить вопрос об из- 
менении зрительной сцены. Если этот вопрос решить для неболь- 
ших изменепий параметров объектов, то при больших их измене- 
ниях ота задача будет решена и подавно, Временное повышение 
чувствительности анализатора в окрестности действующего сти- 
мула можно достичь модификацией характеристик предетек- 
торов в результате адаптации. При длительном действии адап- 
тирующего стимула чувствительность предетекторов снижается 
пропорционально степени их возбуждения. В результате компо- 
ненты вектора возбуждения. имеющие наибольшую абсолютную 
величину, уменьшаются иаиболее сильно, а компоненты, близкие 
к нулю, уменьшаются незначительно. Это означает, что компо- 
ненты вектора возбуждения сближаются по их абсолютному 
значению. 

Схематически это показано на рис. 3.17, где Фф — значение 
параметра стимула, определяющего ориентацию вектора возбуж- 
дения. Такое выравнивапие компонентов вектора возбуждения, 
обусловленное различным изменением уровня чувствительности 
предетекторов, приводит к тому, что вектор возбуждения в про- 
цессе адаитации изменяет свое направление. В результате меня- 
ется номер максимально возбужденного выходного детектора, 
что воспринимается как изменение действующего стимула (см. 
рис. 3.18). 

Расемотрим окружность, представляющую двумерное перцеп- 
тивное пространство. На окружности кружочками представлены 
селективные детекторы, максимальное возбуждение которых оп- 
ределяет положение стимула в субъективном пространстве. По- 
ложение максимально возбужденного детектора определяется соот- 
ношением компонентов вектора возбуждения (т. е. его ориевта- 
цией). До начала адаптации вектор возбуждения занимает поло- 
жеиие, при котором его компоненты сильно отличаются друг 
от друга. После адаптации сильно возбужденный предетектор 
снижает свою активность больше, чем слабо возбужденный. 
Таким образом, исходный вектор возбуждения Е изменится. 
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Рис. 3.17. Адаптация предетекторов и повышение чувствительности локаль- 
ного анализатора 


а — характеристика предетекторов до и после адаптации к стимулу Фо. По оси абсцисе — 
значение парамстра Ф, по оси ординат — значение выходного сигнаЗа предетектора до 
{сплошная линия) и после (пунктирная) адаптации. Стрелкой помечено значение парамет- 
ра ф адаптирующего стимула, пунктиром — значение тест-стимула (Фф = є 4 А); 6 — ив- 
менение чувствительности. Здесь Е (9) и Е (Ф 4- А) — векторы возбуждения, порожден- 
ныестимулами с параметрами фи Т А; Е (лр) и Р (4 А/ф) — векторы возбужде- 
ния, порожденные теми же стимулами, но после длитольного наблюдения (адаптации) за 
стимулом бо. Угол Ч”* между векторами возбуждения после адаптации больше угла 4 
между векторами возбуждения, порождеиными теми же стимулами в отсутствии аданта- 


ции 
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Рие. 3.18. Влияние адаптации на релкцию дэтекторов 


а — профиль возбуждения (по оси абсцисе — номер детектора, по оси ординат — реан- 
ция детектора; сплошная линия -- профиль возбуждения до адаптации, пунктирная — 
профиль, порожденный тем же стимулом после адаптации); б -- диаграмма направленно 
. сти набора детекторов при действии стимула 8 4+4 ДО (сплошная линия) и после адаптации 
{пунктирная) 
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Компоненты пового вектора возбуждения Е* станут различаться 
меньше, чем у исходного вектора Е, п вектор повернетея в нанрав- 
лении угла 45° (рис. 3.17, пунктирная линия). 

В результате адантации вектор возбуждения стремится занять 
такое положепие, при котором его компоненты будут равны между 
собой. В нроцессе адаптацин не меняют своего направления те 
векторы возбуждения, у которых в неходном состоянии компоненты 
равны по величине, а также те, у которых лишь одна компонента 
отлична от нуля. В последнем случае векторы возбуждения, 
неподвер;қенные адаптацип, совпадают по направлению е одним 
из базпсных векторов. 

Для более точных расчетов эффекта адаптации необходимы 
количественные оценки. Ниже приведем основные формулы, на 
основе которых это можно сделать. 

Пусть стимул 85; порождает вектор возбуждения Е (Ф). Адап- 
тация к стимулу с параметром ф = Фа приводпт к трансформации 
выходных сигналов предетекторов и, следовательно, к транс- 
формации воктора возбуждения. Вместо вектора Е ($) будем 
иметь вектор Г* (ф/фа), где дробь ф/фа означает следующее: 
знаменатель указывает значение параметра действующего сти- 
мула, а числитель — значение параметра стимула, к которому 
анализатор предварительно адантировался. Формально это пре- 
образование можно описать так; 


Е* (ф/фа) = А (4) Е ($), (3.14) 


тде А (Фа) — некоторый оператор, описывающий уменьщение 
чувствительности предетекторов прп адаптации к стимулу со 
значением параметра фа. 

Оператор А (фа) имеет вид матрицы 


А (фа) = Пехр (— 117 1) бе тА (фа) |) 610, (3.15) 


где ү = сонві, причем 1 2 ~ у» 0; 8,; — символ Кронекера (5;; = 
= 1, если і = /иб,; =- 0, когда і 5 7). Если необходимо учесть 
влияние времени наблюдения за адаптирующим стимулом, то 
константа будет зависеть от времени. Выражение (3.15) озна- 
чает, что уменьшение чувствительности предетектора зависит только 
от его уровня возбуждения адаптпрующим стимулом и не зависит 
от уровня возбуждения других предетекторов. При этом умень- 
шение чувствительности предетектора тем больше, чем больше 
он был возбужден адантирующим стимулом. 

Рассмотрим, как под воздействием адаптации меняется диф- 
ференциальная чувствительность анализатора в отношении пара- 
метра ф анализируемого сигнала. Чтобы определить дифферен- 
циальнутю чувствительность. псобходимо найти, как под дейст- 
вием адаптации мепяется субъективное расстояние между двумя 
стимулами бр п 5. где т-— достаточное малая константа, 
Ф [Фо ФИ. Как указывалось, субъективное расстояние между 
стимулами равно углу между соответствующими этим стимулам 
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Рис. 3.19. Влияние адаптации на 
различител ьную чувствительность 


По оси абсцисс — ориентация вектора воз- 
буждения, измеряемая углом, который 
этот вектор составляет с горизонтальной 
прямой (аналог ўзначения параметра 4); 
по оси ординат — изменение угла Аҹ" 
между двумя векторами, порожденными 
двумя мало различающимися етимулами 
(54 и бел). Значение адаптирующего сти- 
мула сқ 1 — Фа = 10; 

















векторам возбуждения: 
9 = (8 (9 т) фа), Е* (ф/Фа), 
т, Фа = сопѕі, Ф с [Фь, ФИ. 


До адаптации субъективное расстояние между стимулами $, 
и т определяется углом (см. рис. 3.18} 


У = Е (ф 5, Е (9). 


Здесь Ч, У* — расстояние между стимулами до и после адапта- 
ции соответственно. 
Разность 


АУ = уж у (8.16) 


определяет изменение дифференциальной чувствительности в ре- 
зультате адаптации. Если величина АФ положительна, то адапта- 
ция для данных значений параметра ф дифференциальную чувст- 
вительность анализатора увеличивает. Если величина ЛУ отри- 
цательна, адаптация уменьшает дифференциальную чувствитель- 
ность. Изменение дифференциальной чувствительности под влия- 
нием адаптации можно рассчитать из (3.16) аналитически. 

Результаты расчетов представлены на рис. 3.19. 

Видно, что, если адаптирующий стимул характеризуется век- 
тором возбуждения с ф = 45°, изменений чувствительности пе 
наступает, С удалепием от ф-= 45? по направлепию к нулю из- 
мененпе чувствительности возрастает. При ф = —27°30° чувст- 
вительность пе повышается, а снижается, 

Рассмотрим другие эффекты, порожденные адаптацией ире- 
детекторов. Пусть имеется некоторый стимул 5,, порождающий 
вектор возбузкдения Е ($). Оператор Л (Фф. 8) (3.15) описывает 
изменение чувствительности предетекторов под действием указан- 
пото стимула. В результате при длительном действии стимула 
5р вектор возбуждения может быть найден из следующего выра- 
жония: Ё* (ф/ф) = А (Ф, Е ($). В общем случае вектор возбуж- 
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дения после адаптации не совпадает по направлению с вектором 
возбуждения, который соответствует стимулу до адаптации. Воз- 
никает вопрос: в каких случаях вектор возбуждения после адап- 
тации остается коллинеарным вектору возбуждения до адаптации? 
Чтобы ответить на этот вопрос, необходимо найти такие значения 
параметра ф стимула, которым соответствуют векторы, направле- 
ние которых при адаптации (при длительном наблюдении) не 
меняется. Векторы, направление которых при преобразовании 
не меняется, называют собственными векторами данного преобра- 
зования. Условие сохранения ориентации векторов при их пре- 
образовании А ($) формально можно записать так: 


Е* (©/$) — АР (Фф) = А (ФЕ ($), (3.17) 


где ^ — константа, характеризующая, как при преобразовании 
А (Ф) меняется длина вектора. Константу А называют соботвен- 
ным числом оператора А ($). Чтобы найти все собственные числа 
А, оператора А (Ф, й) (3.15), пеобходимо решить относительно А, 
уравнение (3.17). Так как оператор А (Ф) описывается диагональ- 
ной матрицей, т. е. матрицей, у которой только по главпой диа- 
гонали элементы не равны нулю, то собственные значения равны 
элементам, стоящим по главной диагонали матрицы (3.15). Итак, 


м = 1-11 0). (3.18) 


Подставляя выражение А в (3.17), получим уравнение (1 — 


т А (Ф) А (Ф) = (фу (Ф) (Ф) (2 = 1,0... п), из ко- 


торого следует, что 


А (ФС (Ф) = ТА Ф) = 0. (3.19) 


Данное условие означает: чтобы вектор Е ($) был собственным 
вектором оператора А ($, {), необходимо условие равенства его 
ненулевых компонент по абсолютному значению | ў; (ФИ = 1 (Ф). 

Так как изменение чувствительности предетекторов происхо- 
дит пе мгновенно, а постепенно по мере действия адаптирующего 
стимула, то для учета этого фактора будем считать, что ү явля- 
ется монотопно возрастающей функцией времени: т (2). 

Если стимул 5, не соответствует собственному вектору опе- 
ратора А ($), то он в процессе адаптации непрерывно меняется. 
Скорость адаптации зависит от функции ү (0: чем быстрее во вре- 
мепи увеличивается функция у (1, тем больше скорость субъек- 
тивного дрейфа стимула 5. Непрерывное изменение стимула при 
длительном наблюдении за ним называют эффектом нормализа- 
ции. Направление дрейфа всегда происходит в сторону одного 
из независящих от адаптации значений параметра ф стимула 5х. 
Итак, эффект нормализации — следствие адаптации вида (3.15) 
на уровие предетекторов. р 


Пусть до адаптации к стимулу Эта Стимул 5. порождает вектор 


Е ($), а после адаптации — вектор Е* (Ф/Фа) (3.17). Если оба 
эти вектора коллинеарны, то стимул Я воспринимается одина- 
ково как до, так и после предварительной адаптации. Если же 
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вектор Г не коллинеарен вектору Е*, то тот же самый стимул 8, 
до и после адаптации воспринимается различно. Субъективное 
различие (расстояние) между этими восприятиями одного и того 
же стимула определяется углом между векторами Е (Ф)иЕ* (ф/фо), 
т.е. У = Е ($), Е* (ф/ф,). 

Рассмотренный эффект в литературе известен как эффект после- 
действия. 

Качественное описание адаптационных эффектов может быть 
представлено следующим образом. Степень субъективного изме- 
нения стимула под влиянием адаптации предетекторов измеряется 
углом поворота вектора возбуждения относительно его исходного 
положения. При этом профиль возбуждепия. создаваемый на 
популяции детекторов, поворачивается на тот же угол, что и 
вектор возбуждения (рис. 3.18). Вдоль радиус-вектора отложена 
величина реакции данного детектора. Под влиянием адаптации 
максимум возбуждения переместился с одного детектора, на дру- 
гой, что соответствует изменению восприятия этого сигпала. 
Направление вектора возбу;кдения. компоненты которого равны 
между собой, под влиянием адаптации не изменится. Не изменит- 
ся п положение профиля возбуждения па популяции детекторов. 
Изменится (уменьшится) только его амплитуда. Поэтому тот 
стимул, который порождает вектор возбуждения с равными ком- 
понентами, будет выступать как предел, к которому стремится 
восприятие всех других стимулов. Исключение составляют только 
стимулы, которым соответствуют базисные векторы. Можно ска- 
Зать, что стимулы, восприятие которых не меняется в ходе адан- 
тацин, выступают как некоторая норма. Поэтому приближение 
стимула к такой норме в результате развития адаптации принято 
называть нормализацией. 

Процесе адаптации предетекторов развивается постепенно, 
с некоторой инерцией. Поэтому все эффекты адаптации зависят 
от продолжительности действия стимула и времепи, прошедшего 
с момента его нанесения. Эффект последействия определяется 
инерцией процессов после прекращения действия адаптирующего 
стимула. 

Все изменения чувствительности предетекторов, вызванные 
адаптирующим стимулом, будут сохраняться в течение некоторого 
времени после его выключения. Поэтому стимул, предъявленный 
вслед за адаптирующим, вызовет возбуждение предетекторов до 
другого уровия, чем тот зке стимул, предъявленный, когда адап- 
тация отсутствовала. Иначе говоря. стимул до предварительной 
адаптации и после развития адаптации порождает в общем слу- 
чае разные по паправлению векторы возбул‹дения. Таким обра- 
зом. один и тот же стимул до адаптации и после адаптации вызы- 
вает максимальное возбуждение разных детекторов и поэтому 
воспринимается как два разных стимула. Этот эффект называют 
эффектом последействия. Адаптнрующий стимул наиболее силь- 
но изменяет вектор возбуждения в отпошении самого себя и близ- 
ких к нему стимулов. Два близких стимула, лежащих в окрест- 
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ности адаптирующего стимула, после адаптации будут различать- 
ся сильнее, чем до адаптации. Это вытекает из того, что компо- 
ненты вектора возбуждения уменьшаются в результате адаптации 
тем сильнее, чем больше было их исходное возбуждение 
(см. рис. 3.17). В полярных координатах представлены два век- 
тора возбуждения №, п Е;, порожденные двуми разными стиму- 
лами $; и 5;. Угол между этими векторами возбуждения до адап- 
тации равен длине дуги Ч единичной окружности (дуга между 
концами указапных векторов). Под влиянием адаптации харак- 
теристики предетекторов изменились так, что угол между новыми 
векторами возбуждения ЕЁ и ЕЁ увеличился и стад равным Ф*. 
Это означает, что субъективное расстояние между стимуламп 6; 
и 8; в результате адаптации возросло: №* >> У. Это увеличение 
субъектинного расстояния имеет место только в окрестности 
адаптирующего стимула. Стимулы, отличные от адаптирующего, 
могут различаться после адаптации хуже. 

Таким образом, дифференциальная чувствительность анали- 
затора под влиянием адаптации локально повышается (рис. 3.19). 
На рисунке по оси абсцисс — значение угла Аф, характеризую- 
щего направление вектора возбуждения, а по оси ординат — 
величина изменения субъективного расстояния между стимулами 
АЗ = (Е* (т/а), Е* (ф/фа) — Е (ф-т) Е (ф)) + АА. 

Введение адаптации в предетекторы обеспечивает выигрыт 
в локальном увеличении чувствительности. За это повышение 
чувствительности как способности к различению сигналов при- 
ходится расплачиваться иллюзиями восприятия — нормализацией 
и последействием. Введение механизмов адаптации в технические 
системы повышает различение ими сигналов и сближает их со 
зрением человека: иллюзии восприятия человека н технических 
систем становятся одинаковыми, 

В заключение необходимо отметить, что, кроме адаптации 
нредетекторов, следует учитывать адаптацию детекторов, выра- 
жающуюся в снижении чувствительности пропорционально сте- 
пени их возбуждения. Результатом такого снижения чувстви- 
тельности детекторов является увеличение абсолютного порога 
восприятия для стимулов, близких к адаптирующему. Этот эф- 
фект обладает поснедействием: чтобы обнаружить адантирующий 
сигнал даже спустя некоторое время, его интенсивность следует 
увеличить. 


3.18. АДАПТАЦИЯ НА ВХОДЕ ПРЕДЕТЕКТОРОВ 
КАК СРЕДСТВО УВЕЛИЧЕНИЯ ДИНАМИЧЕСКОГО 
ДИАНАЗОНА РАБОТЫ АНАЛИЗАТОРА 


Повышепие дифферепциальной чувствительности по отношению 
к последовательно предъявляемым стимулам достигается увели- 
чепием угла между векторами возбуждения, генерируемыми этими 
раздражителями. Модуль векторов в данном случае не учиты- 
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Рие. 3.20. Адаитация 
на входе предстекторов 
а — схематичное предетав- 
ление сети: В - слой ре- 
цепторов, сигнал от кото- 
рых поступает на входы 
предетекторов {1 и #2; связь 
«рецептор -+ предстектор» 
обладает порогом, величину 
которого регулирует клет- 
ка Н в соответствии с вели- 
чиной рецепториого сигна- 
ла (фонового освещения); 
6 — справа зависимость ре- 
акции рецептора от интен- 
сивности падающего на не- 
то света: по оси абециес — 
значение интенсивности Т 
света, по оси ординат — ве- 
личила реакции рецептора 
Е (1); слева — зависимость 
реакции предетекторов от 
величины реакции рецеп- 
торов (по оси абсцисс — 
В). Реакция рецептора при 
интенсивности падающего 
на него света, равной Ё 
или 1,, соответствует значе. 
нию ординаты точки, где 
кривая пересекается с вер- 
тикальной пунктирной пря- 
мой. Проведя через эти точ” 
ки горизонталь до пересечения с кривой ў (І), определим реакцию предетектора на 
стимул интенсивностью 11, 1, (последовательность действий при определении реакций 
показана стрелками). Изменение величины реакции предетектора Ај =} Сф А) — 
— ? (1) зависит не только от изменения освещенности, но и от уровня освещенности 
на котором происходит это изменение; 1 — характеристика предетекторов, когда порог 
не регулируется; 2 — характеристика при регулировании порога. 





А1) 


26+) 





вается. Предполагается, что иптенсивность сигнала не влияет 
на оценку других его параметров. Ограниченность этого пред- 
положения, по крайней мере для низких интенсивностей, оче- 
видна. Если стимул настолько слаб, что он тонет в море шумов, 
которые генерируются как в реценторах, так и в предетекторах, 
то воснринять сигнал невозможно. 

Кроме того, необходимо учитывать, что стимул обычно появ- 
ляется на некотором фоне, который часто интенсивнее, чем сам 
сигнал: вспомним, как трудно заметить что-либо на слепящей 
солнечными бликами воде. Если этот фон не подавить, то комно- 
ненты векторов возбуждения для разных стимулов пе будут от- 
личаться, и различить стимулы будет невозможно. 

Для эффективной работы анализатора необходимо, чтобы ре- 
центоры были чувствительны и к низким интенсивностям стимула, 
и к малейшим изменениям интенсивности сигнала относительно. 
фона. Динамический диапазон глаза перекрывает 19 логарифми- 
ческих единиц. В анализаторе необходимо сочетать большой дина- 
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мический диапазон со значительной крутизной характеристики 
(большим усилением) его отдельных элементов. Чтобы расширить 
динамический диапазон анализатора, не снижая дифференциаль- 
ной чувствительности, необходимо ввости специальный механизм, 
который поддерживал бы высокую чувствительность рецепторов 
к изменению полезного сигнала. Для этого рабочая точка харак- 
теристики рецептора должна удерживаться на наиболее крутом 
участке. где изменение в освещенности вызывает максимальное 
изменение выходного сигнала рецеитора. Значение этого меха- 
низма в том, чтобы ограничить интенсивность действующего на 
рецептор стимула. При этом амплитудная характеристика рецен- 
тора сдвигается вдоль оси интенсивности сигнала на величину, 
которая определяется интеисивностью фопа. Рабочая точка ре- 
цептора при этом всегда остается на наиболее крутой части его 
характеристики. Аналогичное справедливо и в отношении пре- 
детекторов (рис, 3.20). Входной сигнал предетекторов срезается 
с помощью регулировки величины порога связи рецепторы — 
предетекторы. Регулирование порога осуществляются специаль- 
ными элементами, величина возбуждения которых зависит от воз- 
буљждения рецепторов. Этот механизм природа изобрела задолго 
до того, как его стал использовать человек в радиотехнических 
устройствах. 

По оси абсцисс рисунка отложено значение интенсивности сти- 
мула, а по оси ординат — амплитуда ответа детектора при раз- 
ной интенсивности фона. Величины Г1, Г, — текущее значение ин- 
тенсивности фона, а АГ — превышение интенсивности сигнала от- 
лосительно фона, Если механизм регуляции отсутствует. то харак- 
теристика предетектора фиксирована (кривая 7). В этом случае 
реакции детектора на фон Г, и стимул Г, -- АГ будут почти совпа- 
дать. Если включить механизм регуляции порога, то характерис- 
тика детектора будет сдвипута вдоль оси абсцисс (кривая 2), 
и реакция того же самого детектора на фон Г, и стимул интенсив- 
ностью Г, -|- АГ будет различной. Регулирование порога обеспе- 
чивает автоматически такое переметение характеристики, что 
отклонение от фона вызывает сильное изменение в реакции преде- 
текторов. Этот механизм регуляции порога введен в точке связи 
рецептора с предетекторами. Кроме того, такой механизм может 
иметь место и па более высоких уровнях зрительной системы. 





3.19. ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ 


МЕЖДУ ЛОКАЛЬНЫМИ АНАЛИЗАТОРАМН 

КАК СРЕДСТВО 

ПОВЫШЕНИЯ ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ 
Анализатор как целое состоит из множества локальных анализа- 
торов, на вход которых поступают сигналы только от определен- 


ной группы рецепторов. Эти рецепторы расположены в пекоторой 
ограниченной области, например на ограниченном участке сет- 
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чатки глаза, если речь идет о зрительном анализаторе. Эта область 
называется рецептивным полем локального анализатора. Рецен- 
тивное поле является как бы окном, через которое локальный ана- 
лизатор «смотрит» на внешний мир. Оно определяет сектор обзо- 
ра локального анализатора. Часть рецепторов обычно связана со 
входом не одного локального анализатора, а нескольких, Таким 
образом, они принадлежат одновременно нескольким рецептивным 
полям соседних локальных анализаторов. Иначе говоря, рецеп- 
тивные поля этих анализаторов перекрываются, а отдельные сек- 
торы зрительной сцены одновременно «просматриваются» многи- 
ми локальными анализаторами. Такое «резервирование» обеспе- 
чивает стабильное восприятие внешнего мира. Так как размеры 
рецептивных полей могут меняться в зависимости от интенсивнос- 
ти внепшего воздействия. то перекрытие существенно необходимо. 
Если бы рецептивные поля не перекрывались, то уменьшение раз- 
меров рецептивных полей без увеличения числа локальных ана- 
лизаторов привело бы к появлению не просматриваемых, «слепых» 
зон в поле зрения всего анализатора. 

Рассмотрим теперь взаимодействие между локальными анали- 
заторами. Это взаимодействие помогает решать важную задачу, 
которая часто возникает в реальных условиях. Эта задача состоит 
в том, чтобы сравнить два одновременно предъявленных стимула 
по некоторому параметру и определить, равны они между собой 
или пет. Совпадают ли по ориентации две прямые, движутся ли 
два объекта в одном направлении и равны ли скорости их двиязо- 
ния? До сих пор рассматривался лишь один локальный анализа- 
тор, состоящий из пабора рецепторов, связанных с детекторами 
непосредственно или через предетекторы. При подаче стимула на 
популяцию детекторол действует вектор возбуждения, создавая 
на одном из них максимум возбуждения. В случае изменения сти- 
мула максимум возбуждения перемещается по набору детекторов. 
Анализ сигнала производится при этом в отношении локального 
сектора пространства. Если на локальпый анализатор действуют 
одновременно два стимула, то генерируемые ими векторы возбуж- 
дения складываются. В результате такого смешения сигналов воз- 
никает совершенно другое восприятие. Оно определяется тем, ка- 
кой детектор будет возбужден суммарным вектором возбуждения. 

Множество локальных апализаторов одного типа образует по- 
ле, на которое может действовать несколько стимулов. Каждый 
стимул анализируется своим локальным анализатором, однако з0- 
ны действия локальных анализаторов, как уже указывалось, мо- 
гут в значительной степени перекрываться. 

Задачу о равенстве двух стимулов, предъявленных разным 
локальным анализаторам, можпо решить, определяя, вызывают 
ли эти стимулы в каждом из локальных апализаторов максималь- 
ное возбуждение детекторов с одинаковыми померами. Если оба 
стимула максимально возбуждают детекторы, имеющие одинако- 
вые номера, то принимается решение о равенстве стимулов. в про- 
тивном случае стимулы воспринимаются как различные. Стенень 
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Рис. 3.21. Эффекты латерального взаимодействия 


а) Еи © — исходные без учета взаимоцействия венторы возбуждения, порожденные раз- 
ными стимулами, каждый из которых воздействует на один из двух локальных анализа- 
торов; Е” и б’ — векторы, порожденные теми же стимулами, но с учетом взаимодействия 
между локальными анализаторами; Ч” и У” — углы’между указанными векторами воз- 
буждения с учетом и без учета взаимодействия; б) изменение диаграммы направленности: 
сплошная линия — диаграмма направленности без учета взаимолействия; пунктирная — 
диаграмма направленности с учетом латерального взаимодействия между локальными 
анализаторами; в) изменение профиля возбуждения (по оси абецисс — номер детектора, 
по оси ординат — реакции детекторов — обозначения те же, что и в пункте б 


различия стимулов определяется углом между векторами возбуж- 
дения в каждом из локальных анализаторов. 

Если локальные апализаторы работают независимо друг от дру- 
та, то задача повышения точности оценки стимулов сводится 
к увеличению в каждом из них числа детекторов. Однако неогра- 
ниченным увеличением числа детекторов решить поставленнуто 
задачу нельзя. 

Возникает вопрос, как повысить эффективпость различения 
сигналов набором локальных анализаторов? Ради простоты рас- 
смотрим два локальных анализатора, соответствующих двум раз- 
личным участкам поля (например, зрительного поля), в котором 
действуют сравнивасмые сигналы. Пусть на оцин участок поля 
подал стимул, который порождает вектор возбуждепия в одном 
локальном анализаторе. Другой стимул порождает вектор воз- 
бузкдения в соседнем участке, представленном другим локальным 
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анализатором. Если теперь между одноименными предетекторами 
разных локальных анализаторов ввести латеральное торможение, 
то угол между векторами возбул‹дения, порождаемыми в разных 
участках поля, увеличится. 

Действие двух стимулов 5, и 5, на рецептивные поля двух со- 
седних анализаторов на рис. 3.14 обозначены стрелками, рецеп- 
тивные поля локальных анализаторов не показаны. Каждый сти- 
мул порождает в локальном анализаторе свой вектор возбужде- 
ния Е и б. Под влиянием латерального торможения одноименных 
предетекторов векторы возбуждения модифицируются и расхо- 
дится (векторы Е’ и С), что соответствует увеличению субъектив- 
ного различия. 

Расхох:дение векторов возбуждения показано на рис. 3.21. Два 
стимула вызывают в двух локальных анализаторах разные векто- 
ры возбуждения Е и б. В результате латерального торможения 
между одноименными предетекторами компоненты вектора воз- 
буждения изменяются (Е и С’) так, что угол между точками, 
представляющими сигналы, увеличивается: 4* > Ч. Это означа- 
ет, что субъективное расстояние между стимулами увеличилось. 
Однако векторы возбуждения двух одинаковых стимулов при ла- 
теральном взаимодействии одноименных предетекторов сохрапя- 
ют свою ориентацию. Субъективно эти стимулы воспринимаются 
без изменений. Формально латеральное торможение приводпт 
к тому, что имеем векторы Е’ = Е б, 6° = С — Е, Это означа- 
ет, что рассмотренный вид латерального тормокения повышает 
дифференциальную чувствительность всей системы, состоящей 
из одинаковых локальных апализаторов. Различные сигналы, пред- 
ставлепные в пространственно разных участках, различаются бо- 
лее эффективно. Вместе с тем, если два стимула пороя:дают в двух 
разных участках поля одинаковые векторы возбуждения, то при 
введении латерального торможения стимулы воспринимаются оди- 
наковыми, такими зке, как и без латерального взаимодействия. 


3.20. ВИД ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ, 
УВЕЛИЧИВАЮЩЕГО РАЗЛИЧИТЕЛЬНУЮ 
СПОСОБНОСТЬ 


Рассмотрим два отдельных локальных анализатора. Рецептивные 
поля указанных анализаторов покрывают прострапственно разные 
сенсорные области. Одному анализатору предъявлен стимул 54, 
другому — С Этим стимулам соответствуют векторы возбужде- 
ния Е (Фк) и Е (Ф.у. Введем между рассматриваемыми анализато- 
рами взаимодействие, описываемое формально оператором 2. Бу- 
дем искать такое взаимодействие между локальными анализато- 
рами, котороо можно было бы свести к слокению или вычитанию 
сигналов, генерируемых в отдельных локальных анализаторах. 
С учетом взаимодействия, определяемого оператором В, вместо 
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векторов возбуждения Е (Ф) и Е (ф„} будем иметь векторы 
Е (рь) = Е(ф) — ВЕ(Ф,), (8.20) 
ЕР’ (Фи) = Е (Ф„) — ВЕ (фь)- (3.21) 


Возникает вопрос, каков должен быть оператор В, чтобы анали- 
затор параметра ф обладал следующими свойствами. 

1. Если на вход взаимодействующих анализаторов в отдель- 
ности поступают стимулы СЩ и о обладающие одинаковым 
значенпем параметра ф, когда фи = Фф, то в результате взаимо- 
действия, описываемого оператором В, субъективпо воспринимае- 
мое значение параметров Фи и Ф; не должпо меняться, оставаясь 
таким же, как и в случае отсутствия взаимодействия. Чтобы фор- 
мализовать это условие, воспользуемся языком векторной алгеб- 
ры: если векторы возбуждения Е (фи) и Е (Ф) коллинеарны меж- 
ду собой (параметры ф„ = Ф), то векторы Е’ (Фи) и Е” (фк) долж- 
ны быть не только коллинеарны между собой, но иметь ту же 
ориентацию, что и векторы Е (фт), РЁ (фк): 


Ё (Ф) ПЕ (ФЕ (ФУР (Фе). (3.22) 

2. Если разница в значениях параметров двух стимулов 5 

6, мала, т. е. величина Аф = к — Ф мала, то в езультате 
Фп Ф, р 


взаимодействия субъективное различие между стимулами должно 
увеличиться. Это означает, что угол между векторами Е (Ф) 
и Е’ (4) должен быть больше угла между векторами Г (фи) 
и Е (Ф): 


Рф) Е (р) — Р (Ф) Е (фк) 220. (8.23) 

В случае выполнения условия (3.22), которов можно записать 
иначе: Ё (Фи) = Е (Ф) = ВЕ’ (фи) = ВЕ” (Ф), выражения (3.20) 
и (3.21) можно переписать в следующем виде: 

Р (фо) =В(Е (Фк) — ВР ($), 
или 


(1—1 Е (Ф) = ВР (фа) = ВР (фы), (3.24) 


где Е (фу) — собственный вектор оператора В. 

Так как Е (Ф) является произвольным вектором. то условие 
(3.24) удовлетворяется, если оператор В диагональный, причем 
по главной диагонали стоят коэффициенты 


ри = = 1 18. (3.25) 


Из условия (3.25) можно определить знак и величину коэффи- 
циента и. Чтобы взаимодействие между анализаторами увеличива- 
ло дифференциальную чувствительность, необходимо, чтобы 1 > 
2 р> 0. 
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3.21. ДИФФЕРЕНЦИАЛЬНАЯ ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ 
ПРИ ВЗАИМОДЕЙСТВИИ 
ЛОКАЛЬНЫХ АНАЛИЗАТОРОВ 


Ради наглядности рассмотрим двумерный случай. Пусть имеется 
два вектора Р’(ф,) и Е”(фт) с компонентами 


{соз ў (Ф) — в соз 7 (Фи), вів ў (фу) — и за ў (фи}}, (3.26) 
{005 7 (Фи) — и соз Ӯ (фк), эт ў (фи) — в зш ў (Ф). 


Определим угол между векторамн Е'(фк) и Е’(ф„). Для этого 
найдем косинус этого угла: 


сов [Е (Ф. Р (р) = ЕВ 208 Ао 2. (3.27) 


14-02 — 2 соз Ат ° 


где Ар = |у (фа) — 1 (фк) |, а затем и сам угол 
112) соз Ар — 2 
Н — др соз 2Аф 





1 

Е’ (фр) Е (ф„} = агссоѕ С (3.28) 

Если в результате взаимодействия между локальными анали- 

заторами субъективное расстояние между стимулами увеличилось, 
то угол Е’ (Ф), Е’ (фа) будет больше угла Е (Ф), Е (в): 


Аф. = Е' (фа), Е’ (фа) — Ар 0. (3.29) 


При каких значениях различий Аф функция А, достигает мак- 
симального значення? Иначе говоря, при каких различиях па- 
раметра ф увеличение дифференциальной чувствительности бу- 
дет максимальным? Для этого найдем экотремум функции Афр, 
другими словами, определим, при каких значениях Аф функция 
Ар, максимальна. Для этого продифференцируем функцию (3.29) 
по соз Аф: 

9 26 (и — соз' А) 
б соз № хл Ар (1 4 12 — 2р соз Л)" 





Условие 0 №,/0 соз Аф = 0 удовлетворяется при тех значе- 
ниях Аф, при которых числитель дроби равен нулю, т. е. и = 
= соѕ Аф, или 

Аф == агссоѕ р. (3.30) 


Итак, чем и ближе к единице, тем при меньших значениях Аф 
функция (3.30) принимает максимальное значение. 


3.22. ВЛИЯНИЕ ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ 
МЕЖДУ ЛОКАЛЬНЫМИ АНАЛИЗАТОРАМИ 
НА РЕАКЦИЮ ДЕТЕКТОРОВ 
Рассмотрим, как зависит величина реакции детектора от коэффи- 


ционта латерального торможения |1, е одной стороны, и от разли- 
чий в значениях параметра ф стимулов, воздействующих на раз- 
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ные локальные анализаторы, — с другой. Далее рассмотрим, чем 
отличается введенное латеральное торможение между предетекто- 
рами разных локальных анализаторов от торможения, обнаружен- 
ного в глазу мечехвоста, и латерального торможения между де- 
текторами в одном локальном анализаторе. Выходной сигнал де- 
тектора, как и раньше, будем описывать величиной 4 (7, $) = 
= (С, Е (9)). С учетом взаимодействия между предетекторами 
разных локальных анализаторов (3.20), (3.21) 


а (р 9) = (С. Е (4) — ШЕ (Фи), (3.31) 


где фт, р — параметры стимула, предъявленные соседнему и ис- 
следуемому локальным анализаторам соответственно. После пре- 
образований с учетом вида характеристик предетекторов имеем 


4 (9, ®) == соз 17 (фл) — 1 (91 — в соѕ [7 (Ф) — 1 (ф)) (3.32) 


где ф; — значение параметра, к которому исследуемый детектор 
селективно настроен. Если в рецептивное поле исследуемого де- 
тектора предъявляется оптнмальный для него стимул, т.е. ф = 
= фу = соп8і, то 


а (ў, Ф) == 1 — џи соз Аф, (3.33) 


где Аф — величина, характеризующая степенъ различия в значе- 
ниях нараметра стимулов соответствующих локальных анализа- 
торов $. Ар = (Фф) — Ў (фт). Итак, -й детектор, настроенный 
на стимул 543, испытывает максимальное торможение со стороны 
соседнего анализатора, если в рецептивных полях обоих анализа- 
торов присутствуют стимулы с одним и тем же параметром. При 
этом, одпако, в обоих взаимодействующих локальных анализато- 
рах не меняется номер максимально возбужденного детектора. 
В случае, если стимулы не равны, то происходит смещение макси- 
мумов возбуждения на наборах обоих локальных анализаторов. 
Как известно, латеральное торможение, обнаруженное в глазу 
мечехвоста, и латеральное торможение между детекторами одного 
локального анализатора пе обладают селективностью в отношении 
степени различия между параметрами сигнала. 


3.23. ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ ТИПА 
«ОДНОВРЕМЕННЫЙ КОНТРАСТ» 
КАК ОДНО ИЗ СРЕДСТВ ОБЕСПЕЧЕНИЯ 
ИПВАРПАНТНОСТИ И ПОДАВЛЕВИЯ ШУМОВ 


Пусть па входы двух анализаторов поданы два стимула бе, и Эт 
соответственно. Пусть на оба входа анализаторов одновременно 
действует еще один стимул 5;,,„- Иначе говоря, кал‹дый из ана- 
лизаторов «впдит» свой стимул на некотором общем для обоих 
фоне, Таким образом, в первом анализаторе в результате действия 
двух стимулов 5‹, -- ерон имеем вектор возбуждения, равный 
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сумме Е ($) -- Ё (Фон), а во втором — Е ($) + Е (Фин). С уче 
том взаимодействия (3.20) и (3.21) имеем два вектора возбужде- 
ния; 


Е’ (фо) = Е (фк) — ВЕ (Фф) 2 (1 — в) Е (Фе), 
Еф) = Е (Фи) — ШЕ (Фу) 1 (1 — В) Е (фон): 


Если величина и близка к единице, то влияние фона в резуль- 
тате взаимодействия становится незначительным. Взапмодействие 
типа «одновременный контраст» обеспечивает некоторую инва- 
риантность восприятия стимула относительно фона, 

Если учесть, что в реальном анализаторе взаимодействует 
множество локальных апализаторов, то влияние фона может свес- 
тись к нулю даже при пебольпизх значениях коэффициента р, 
В самом деле, фон обычно распределен равномерно по всем рецеп- 
тивным полям локальных анализаторов, в то время как выделяе- 
мый сигнал представлен локально. Таким образом. приходящий 
иа данный анализатор тормозной сигнал с мноцества соседних 
локальных анализаторов в состоянии полностью компенсировать 
влияние фона. В данном случае будем иметь следующие векторы 








(3.34) 





где В, — множество локальных анализаторов. на которые дейст- 
вует стимул 5. „: Ё — множество анализаторов, на которые дей- 


ствует фоновый стимул фон: 


Таким образом. происходит подавление шумов, если они рав- 
номерно предстаплены в рецептивных полях локальных анализа- 
торов. 

На основе приведенных формул можно оценить количественно 
те эффекты. которые порождаютси взаимодействием между ло- 
кальными анализаторами. Это взаимодействие будем называть 
взаимодействием типа «одновременный контраст». Результаты ис- 
следований этого эффекта моно резюмировать так. При наличии 
объективиого различия мел‹ду стимулами, действующими па раз- 
ные локальные апализаторы, под влиянием латерального торможе- 
ния происходит увеличение угла между вызываемыми ими векто- 
рами возбуждения, и степень субъективного различия между эти- 
ми стимуламн возрастаот, Если два стимула порождают в разных 
локальных анализаторах противоположные по направлению век- 
торы возбуждения, то тормозное взаимодействие между локаль- 
ными анализаторами не изменяет ориептацию векторов возбужде- 
ния, а следовательно, и субъективную оценку этих стимулов. Ес- 
ли субъективное расстояние между стимулами максимально, то 
латеральное торможение не мепяет ориентации векторов возбуж- 
дения и не увеличивает субъективного различия между ними. Эти 
случаи рассмотрены па рис. 3.22, где по оен абсцисс отложен угол 
Аф между векторами возбуждения, соответствующий взаимодей- 
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де? Рис. 3.22. Зависимость величины одно- 
временного контраста от силы латераль- 
ного торможения между одноименными 
предетекторами 


По оси абсцисс — исходный угол между вен- 
торами возбуждения локальных анализато- 
ров, по осы ординат — величина изменения 
этого угла под влиянием латерального тор» 
можения при разных значениях коэффициента 
латеральпого торможения (обозначено чис- 
лами) 


ствующим стимулам, по оси орди- 
нат — изменения субъективного 
расстояния между стимулами 
АР = Е (Фф), С’ (©) – Е (Ф), 
С (Ф). 

Увеличение латерального тор- 
можения между одноименными 
предетекторами разных локаль- 
ных анализаторов приводит к то- 
му, что максимальное увеличение субъективного различия между 
двумя стимулами достигается при меньших объективных разли- 
чиях между ними. 

Под влиянием латерального торможения между одноименными 
предетекторами разных локусов векторы возбуждения расходят- 
ся на угол, больший, чем угол, характеризующий субъективные 
различия между стимулами в случаях, когда латеральное тормо- 
жение отсутствует. Следовательно, латеральное торможение меж- 
ду одноименными предетекторами подчеркивает различие между 
отдельными параметрами стимулов, действующих на разные ло- 
кальные апализаторы. Платой за этот выигрыш в дифференциаль- 
ной чувствительности является одновременный контраст и сонут- 
ствующие ему пляюзии восприятия. 

Важно подчеркнуть, что одновременный контраст — эффект 
универсальный и может проявляться в сепсорных систомах всех 
модальностей, где имеется пабор тоухдественпых параллельно ра- 
ботатощих локальных анализаторов, обладающих предетекторами, 
которые связаны ме;кду собой взаимным торможением. Величина 
одновременного контраста зависит от объективного различия меж- 
ду стимулами. Одинаковые или максимально удаленные в субъ- 
ективном пространстве стимулы пе вызывают одновременного 
контраста, Сила латерального торможения убывает с расстоянием, 
поэтому одновременный контраст тем больше, чем ближе относи- 
тельно друг друга в поле рецепторов расположены стимулы. Инер- 
ция латерального торможения объясняет тот факт, что одновре- 
менный контраст развивается во времени. Поскольку латеральное 
торможение, вызванное стимулом, может сохраняться в течение 
некоторого времени после прекращения действия раздражителя, 
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оно способно подавить более слабое возбулдение в соседних участ- 
ках, вызванное последующим стимулом. Это приводит к возник- 
новению маскировки одного стимула другим, пространственно 
близким к нему, причем максимально маскируются схожие сти- 
мулы, так как эффект маскировки максимален для стимулов, по- 
рождающих в соседних локальных анализаторах тождественные 
векторы возбуждения. Эффект маскировки зависит также от ин- 
тенсивности. Более сильный стимул порождает вектор, обладаю- 
щий большим модулем, что повышает порог возбузхдения для ана- 
логичных стимулов в соседних участках, сильнее маскируя со- 
седпие стимулы. 


3.24. ФОРМИРОВАНИЕ лЕТЕКТОРОВ 


Возникает вопрос. существует ли процедура, при помощи кото- 
рой можно было бы сформировать детекторы отдельных признаков? 
У взрослого оргапизма детекторы представляют собой нейроны 
с устойчиво сохраняющимися связями. Поэтому карта детекторов 
обеспечивает постоянство отображения на пей внепиих сигналов. 
Однако в определенный нериод онтогенетического развптия, назы- 
ваемый сензптивным, синаптические связи между предетекторами 
и детекторами пластичны и изменяются под влияпием внешних 
воздействий. Модификация венторов связей детекторов, или. точ- 
нее, эффективности спнаитического коптанта предетектор — детек- 
тор. представляет собой самоорганизующийся процесс, развивато- 
щийся под влияпием сенсорпого опыта. Задапные тенстически ве- 
са синаптических связей изменятотея под влиянием передаваемо- 
го по ним воздействия (в рамках принятой терминологии — под 
влияпием вектора возбуждения) тем сильнее, чем больше общая 
величина возбуждения, достигнутая при этом детектором. 

Условием активации процесса изменения связей, кроме воз- 
действия, описываемого вектором возбуждения, является приход 
неспецифических влияний. При этом следует иметь в виду, что из- 
меняющийся под влиянием вектора возбу;кдения вектор связей, 
хотя и меняет свою ориентацию, но его модуль остается постоян- 
ным. т.е. он всегда нормируется. 

Прежде чем приступить к формальному описанию процедуры, 
позволяющей сформировать пе только селективные детекторы, 
но и сформировать пх карту. т. е. упорядоченпый набор детекто- 
ров, рассмотрим начальное состояпие векторов связей. Если в на- 
чале векторы связи задапы с.гучайным образом, то для формирова- 
ния карты детекторов надо будет прибегнуть к специальной про- 
цедуре их упорядочения. Рассмотрим, однако, более простой слу- 
чай, когда векторы связей заданы генетически не случайно, а оп- 
ределенным образом упорядочены. 

Пусть. например, имеем набор нейронов для кодирования па- 
раметра ф. В простейшем случае этот набор пейронов активиру- 
ется двумя предетекторами с характеристиками 2, (ф) и 2» ($). 
Предположим, что все нейроны. классифицируя их по генетически 
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Рис. 3.23. Формпрование 
детекторов 

г — действующий вектор воз- 
бұждения; сў — вектор связей 
на К-м шаге его формирования, 
С нь сў, к 
вектор связей на (А -- 1)-м шаге 














Рие. 3.21. Алаитация детекторов 


а — изменение профиля возбуждения под влиянием адаптации: сплошная линия — прэ»- 
филь до адаптации, пунктирная — после адаптации к стимулу, максимально возбуждаю- 
щему }-й детектор, б — падение чувствительности (по оси абсцисс — значение параметра, 
по оси ординат — величина, обратная коэффициенту, & указывающему насколько необ- 
ходимо увеличить модуль вектора возбуждения, чтобы реакция детектора достигла пос- 
тоянного зиачения 8; фу — значение параметра адалтирующего стимула) 


заданным векторам связей. можно разбить на четыре групны. 
В каждой группе орпентация векторов связей задана случайным 
образом, однако в среднем опа совпадает с ориентацией одного 
из векторов ер. ез == +1.0, ез. ё = {0, 1}, т. е. в каждой группе 
векторы связей случайным образом разбросаны вокруг одного из 
векторов е;. ({ = 1, 2, 3, 4). Рассмотрим случай, когда под влия- 
нием стимула $, предетекторы генерируют вектор возбуя‹дения 
Е ($) (см. рис. 3.23). Под влиянием этого стимула на выходах 
детекторов ноявляется сигнал, равный, согласно (3.2). скалярному 
произведению вектора возбуждения и вектора связей: 





(3.35) 


где № — время или дискретный шаг, во время которого произво- 
дится определение вектора связей С; и величина выходного сиг- 
нала }-го детектора. 

Пусть далее в (# -- 1)-й момент времени (или на (й -- 1)-м ша- 
ге) вектор связей С!) может быть найден из выражения 


СИ (СОЮ а, (3.36) 
а его компоненты — из выра;кения 
о = (0 Фи, (3.37) 


где и; = [565 + агр)" подбирается из условия сохранения 
1 


величины модуля вектора С", т. е. ГС? | = соп. 

Выражение (3.38) означает, что эффективность связи і-й пре- 
детектор — ј-й детектор зависит, как от эффективности рассмат- 
риваемой связи и величины возбузкдения 7-го детектора на пред- 
шествующем шаге, так и от величины сигнала, поступающего по 
этой связи (т, е. от значения функции {; ($)). 

На рис. 3.23 показано, как при этом меняется ориентация век- 
Тора связей С, Если нейрон возбуждался стимулом 5, то его 

> поворачивается в сторону вектора возбужде- 
ния Е ($), порожденного стимулом 5%. 

Нейрон становится детектором стимула 5у, когда его вектор 
связей коллинеарен вектору возбуждения, порожденного этим 
стимулом. К такому состоянию придут быстрее те нейроны, у ко- 
торых исходный вектор связей составляет наименьший угол с дей- 
ствующим при обучении вектором возбул‹дения. После настрой- 
ки детектора к «своему» стимулу, его связи можно зафиксировать. 
Так как два соседних нейрона с большой вероятностью имеют ис. 
ходные векторы связей схожей ориентации, то в процессе обучения 
эти нейроны с большой вероятностью будут настроены к субъек- 
тивно близким стимулам (т. е. стимулам, которым соответствуют 
близкие по ориентации векторы возбуждения). 

Результатом такого обучения является карта детекторов. Каж- 
дый детектор этой карты избирательно настроен на определенный 
стимул, представляемый соответствующим вектором возбуждения. 





3.25. АДАПТАЦИЯ ДЕТЕКТОРОВ 


Детекторы, сформировавшиеся в сензитивный период развития, 
затем остаются стабильными, участвуя в селективном выделении 
внешних сигналов. Однако, сохраняя постоянство ориентации 
своего вектора связей с предетекторами и оставаясь селективно 
настроенным на все тот жо параметр внешнего сигнала, детектор 
может подвергаться краткосрочной адаптации. Она выражается 
в том, что выходной сигнал детектора падает в процессе длитель- 
ной активации, причем тем больше, чем больше был возбужден 
даиный детектор. Причина, вызывающая такое уменьшение сиг- 
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нала, до конца не изучена. Это может быть результатом как сни- 
жения эффективности всех синапсов (что приводит к уменьшению 
модуля вектора связей — результат уменьшения выброса в сн- 
наптнческую щель соответствующего меднатора), так и падення 
чувствительностн постсинаптнческой мембраны нли повышения 
порога генерации потенциалов действия. 

Еслн теперь рассмотреть всю популяцию, образующую карту 
детекторов, то при действии внешнего сигнала каждый из детек- 
торов возбуждается в разной степенн. Максимально возбужден- 
ный детектор будет наиболее подвержен адаптации. Следствием 
такой адаптации на уровне детекторов является эффект повышения 
порога, причем тем большего, чем больше субъективное сходство 
действующего стимула с адаптирующим. Это утверждение нетруд- 
но проверить. 

По предположенню, адаптация на уровне детекторов описыва- 
ется так же, как и на уровне предетекторов, т. е. реакция 7-го де- 
тектора 2; (ф/ф.) на стимул 5х при условнн предварнтельной адап- 
тации равна 


4; (Ф/Фа) = (С; Р (Ф) (1 — т |9; (фа) 0), (3.38) 


где т = соп=і, 

Условием обпаружения стимула $, является максимальное 
возбуждение онределеннога детектора. при этом сигнал на выходе 
этого детектора долухен достоверно отличаться от фоновой актив- 
ности, т.е. должен быть больше некоторой величины 0. Интен- 
сивность стимула можно пайти из следующего равенства. Сначала 
определяется модуль вектора возбуждения, а затем непосредет- 
венно интенсивность стимула, т. е. 


а; (Фуфа) = Ө, 
или 


4; (Фуфа) = ® (ФЛ (Сл Е (Ф) (1 — 11а; (фа) |) = 9. (3.39) 


Множитель 3 ($), определяющий, насколько необходимо увели- 
чнть модуль вектора Б (ф;), чтобы детектор стимула 5х возбудил- 
ся до уровня 9, можно найтн из уравнения (3.39): 
в 
К = 3.40 
9 = атаар" (3.10) 


где а; (фу) = (С, Е ($;)) определяет реакцню ј-го детектора на 
стимул $ со значением параметра ф = ф;. 

Расчеты выполнялись для двумерного случая, когда характе- 
ристики предетекторов опнеывались косинусом и сннусом. Резуль- 
таты представлены на рне. 3.24. Как и следовало ожидать, мак- 
симальное ослабление реакции наблюдается у детектора адапти- 
рующего стимула. 

Такое уменьшение чувствительности к адаптирующему стиму- 
лу может иметь положительное значение. В самом деле, максималь- 
но возбужденный детектор благодаря наличию латеральных тор- 


106 


мозных связей затормаживает другие детекторы. Для возбужде- 
ния стимулом 5‹ детекторов необходимо преодолеть это добавоч- 
ное торможение. В результате порог обнаружения для расематри- 
ваемого стимула 5‹, действующего вслед за адаптирующим, 
повысится. Адаптация на уровне детекторов, уменьшая их уровень 
возбуждения при длительно действующем стимуле, уменьщает 
взаимное торможение мел‹ҳду детекторами и, следовательно, сни- 
жает порог обнаружения стимула. 

В чем отличие адаптации на уровне предетекторов от адапта- 
ции в наборе детекторов? Основное отличие заключается в том, 
что в процессе адаптации предетекторов положение максимума 
возбуждения на карте детекторов меняется. При адаптации де- 
текторов такого смещения положения максимума не наблюдается. 
Уменьшается лишь выраженность максимума. Таким образом, 
эффект нормализации не объясняется адаптацией детекторов, для 
этого необходима адаптация предетекторов. Адаптация детекторов 
устраняет избыточность возбуждения при длительном действии 
стимула, 


3.26. КАРТА КОНСТАНТНЫХ ДЕТЕКТОРОВ 


До сих пор мы рассматривали кодирование параметра ф в коор- 
динатной системе своего анализатора. Так, например, кодирова- 
ние положения объекта на плоскости сводилось к указанию его 
двух координат, заданных в координатной системе сетчатки. 

Однако координатная система анализатора сама может менять 
положение. Так, например, при движении глаз и головы коорди- 
натная систома, связанная с сетчаткой глаз, сама смещается. 
Это приводит к тому, что при движении глаз и головы на сетчатке 
меняется положение изображения В действительности неподвиж- 
ных объектов. Координаты объекта при разных положениях глаз 
В системе координат сетчатки будут разными. Кроме того, при 
движепии глаз наблюдателя изображение объекта будет переме- 
щаться по сетчатке, что приведет к индикации движения. 

В действительности, несмотря на движения нашей головы, 
глаз, внешний мир воспринимаем стабильно константным. 

Константность восприятия положения и движения объектов 
в пространстве — это только часть общей проблемы константнос- 
ти восприятия. Однако пока будем говорить только о стабильнос- 
ти положения объектов. 

Предполагается, что в зрительной системе паряду с картой 
аконстаптных детекторов, где положепие объекта дано в координа- 
тах сетчатки и зависит от смещения глаз и головы, имеется карта 
константных детекторов, на которых положение объекта не зави- 
Сит от смещений координатной системы. 

Прежде чем приступить к построению карты константных де- 
текторов, рассмотрим используемый для этих целей алгоритм. 

Так как значение параметра ф в предлагаемой системе коди- 
руется ориентацией вектора возбуждения, то любое изменение 
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Рис. 3.25. Построение константных предетекторов 


1,2 — анонстаитные предетекторы торизонтальной координаты, (х — горизонтальный 
угол видения) характеризующий положение изображения объекта на сетчатке. При по- 
вороте глаза в орбитах на горизонтальный угол А, угол видения объекта в координатной 
системе сетчатки меняется на величину — А. Сигналы от предетекторов положения кон- 
вергируют на множество модулирующих пейронов, представленных ромбами. Эти нейро- 
ны связаны с двумя константными предетекторами, причем оффективность связи этих 
нейронов равна соѕ АА, (для нейронов а) и п 14; (для нейронов В}, где А; — значение 
поворота глаз. Нейроны (А, в) заторможены спонтанно активными нейронами Т;. Ког- 
да нейроны т; затормаживаются, то нейроны (А В} растормаживаются и передают сиг- 
нал с выхода аконстантных предетекторов на вход конетантных. Активность т нейронов 
ионтролируется набором детекторов положения глаз в орбитах. Если глаза повернуты 
на горизонтальный угол АР то максимально возбуждаетея 1-й детектор поворота глаз. 
Этот детектор затормаживает соответствующий нейрон Т;, ато приводит к растормажива” 
вию двух пар нейронов (А, Вр) и к подаче на вход константных предетекторов с разными 
весами сигналов от аконстантных. С учетом эффективности связей нейронов (а, в) — & 
константиые} предетекторы, на выходе первого предетектора (У ;) имеем соз А (0 — А) 

«сов АД; — їп А (и — А) зіп ЛА 7 = С05 А (х — А; -- А;) = соѕ №, на выходе второго 
предетектора (Х,) = соѕ А (х — А) за 24; іп 2, (а — Ар 605 ХА; = зій 1.9% 


в значении ф сводится к повороту этого вектора. Пусть, напри- 
мер, при повороте глаз или головы положение неподвижной точ- 
ки на сетчатке меняется — ве координаты вместо о и ү становятся 
равными © -!- Ло и у -- Ау, (Ло и Ау) — соответственно горизон- 
тальный и вертикальный углы поворота координатной системы 
сетчатки. Это соответствует повороту вектора на углы Аа и Ау 
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вокруг двух взаимноортогональных осей. Чтобы исключить влия- 
иие этого поворота, надо скомненсировать поворот вектора воз- 
буждения, т. е. выполнить обратный поворот на углы Ла и Ау, 
Это наиболее просто выполияется на уровне предетекторов. Фор- 
мально поворот вектора осуществляет так называемый оператор 
поворота. Ради простоты, рассмотрим двумерный вектор с комно- 
нентами {соѕ Аа, эт Ас}. При повороте головы и глаз изображе- 
ние на сетчатке объекта меняется на величииу Ас (суммарный по- 
ворот координатной системы сетчатки), а компоненты вектора 
возбуждения принимают вид {03 А (2 -- Ао), ѕір А (о -- Аа)}. 
Пусть далее мы имеем информацию о повороте координатной си- 
стемы на угол Ас. Пока предположим, что это вызвано только по- 
воротом глаз. Поворот глаз в орбитах на горизонтальный угол ©, 
в свою очередь, порождает свой вектор возбуждения {соѕ АА, 
віп АЛод. Векторы возбуждения обеих систем взаимодействуют, 
порождая новый вектор возбуждения с компонентами 


соѕ А (о -- Аа) соз Ало -- віл А (я -- Аз) ма Ало == соз Ах, 
(3.41) 
— віп Ло сов А (а -- Ла) -- соѕ АЛо зщ А (а -- Ла) = 
= віп Л. (3.42) 


Реализация нейронной сети. выполняющей преобразования (3.41) 
и (3.42), можно осуществить разными способами. Один из таких 
способов реализации показан на рис. 3.25. Схема начинается 
с аконстантных предетекторов положения, поворота головы 
и глаз. 

Сигнал с аконстантных предетекторов поступает на вход пабо- 
ра пар модифицирующих нейронов (А;. В;). Каждый предетектор 
связан только с одним нейроном этой пары модифицирующих ней- 
ронов. На модифицирующие нейроны также поступают сигналы 
от детекторов поворота системы коордипат (детекторы суммар- 
ного поворота головы и глаз). С выхода модифицирующих ней- 
ронов сигналы поступают ла вход константных предетекторов по- 
ложения. Весовые функцин связей коистантных предетекторов 
с парой модифицирующих нейронов описываются функциями 
(соѕ Ла. віп Ла) и (— зіп Ло, соѕ Ла). Детекторы поворота коорди- 
натной системы на угол Ая активируют только одну пару моди- 
фицирующих нейронов, причем такую. что эффективность их свя- 
зей с первым констаптным предетектором равна {соѕ Ах, мп Аа}, 
а со вторым — {—вт Ало, соѕ АЛо). 

В результате суммирования с указанными весами сигналов 
в константных предетекторах получаем два сигнала, величину 
которых можно определить из выражений (3.42) и (3.41). 

Рассмотрим возможную организацию детекторов поворота ко- 
ординатной системы. Данный поворот может быть результатом 
поворота только головы или только глаз в орбитах и одновремен- 
ным поворотом как головы, так п глаз. Однако «расчет» поворота 
в этих трех случаях может осуществляться в одной и той же систе- 
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Рис. 3.26. Формпрованне спгнала суммарного поворота — поворота гааз п 
толовы 


(1, 2) — предетекторы положения, (3, 4) — предетекторы поворота глаз, (5, 6) —упреде- 
текторы поворота головы, (7, $) — предетекторы суммарного поворота, которыелосуществ- 
ляют суммирование сигналов от предетекторов поворота глаз и головы, формируя;вектор 
возбуждения с компонентами {соз А (А + #)/2), эт А (А + )/2)}, где А и Ё — гори- 
зонтальные углы поворота глаз и головы соответственно. Набор детекторов суммарного 
поворота, управляющие включением — выключением модифицирующих нейронов, обес- 
печпвают формирование константных предетекторов (см. рис, 3,25) 


ме, показанной на рис. 3.26. Принцип расчета суммарного пово- 
рота такой же, как п принцип расчета поворота вектора возбуж- 
дения при обеспечении константности восприятия положения. 
При паличии копстантных предетекторов карта константных де- 
текторов строится на основе тех же принципов, что и карта акон- 
стантных детекторов. 

Введение механизма, обеспечивающего константность пред- 
ставления стимулов ла карте детекторов, может привести к неко- 
торым иллюзиям восприятия. Так, например, надавливая пальцем 
на глаз, мы можем добиться пассивного его смещения в орби- 
тах, т. е. движения, которое не приведет к генерации вектора воз- 
буждения поворота глаз. В этом случае, сигнал на выходе пре- 
детекторов поворота глаз будет такой же, как и при отсутствии 
их смещения, т.е. когда Ло = 0. Однако координатная система 
глаз при этом смещается, и координаты изображения на сетчатке 
также меняются. Так как нет сигнала компенсации смещения 
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глаз, то воспринимается смещение объекта в пространстве в сто- 
рону, противоположную смещению глаза. 

Конечно, предложенная схема обеспечения константности мо- 
жет быть изменена. Модифицирующие нейроны могут использо- 
ваться не для формирования константных предетекторов, а непо- 
средственно для формирования карты константных детекторов 
(минуя уровень предетекторов). 

случае одновременного смещения координатной системы, 
как в горизонтальной плоскости, так и в вертикальной, нетрудно 
осуществить аналогичным образом компенсирующий поворот 
вектора возбуждения на угол Ло и угол Дү соответственно. Для 
этого можно сначала скомпенсировать поворот на горизонтальный 
угол Да, а затем — на вертикальный угол Лү, Компенсация мо- 


жет быть осуществлена одновременно и для торизонтальиого 
и вертикального углов. 


3.27. ГНОСТИЧЕСКИЕ ЕДИНИЦЫ 
И ГНОСТИЧЕСКИЕ ПРОСТРАНСТВА 


Термин «тностическая единица» был введен Конорским (1970) 
для обозначения нейронов, выделяющих сложные комбинации 
признаков. Можно сказать, что гностические единицы — это де- 
текторы стимулов, содержащих много признаков. Сюда относят- 
ся детекторы лица, сложных звуков. Если аконстантные детекто- 
ры выделяют определенное значение элементарных признаков 
(наклон локального участка контура, яркость падающего на ре- 
цепторы света и т. д.), то константпые детекторы уже выделяют от- 
ношение одних элементарных призпаков к другим элементарным 
признакам в разных анализаторах. Иначе говоря, они определяют 
соотношение одних и тех же элементарных признаков в различных 
участках пространства (детекторы определенного наклона конту- 
ра в независимости от их положения относительно сетчатки), Де- 
текторы сочетаний отдельных признаков с учетом их взаимного 
расположения В пространстве или во времени, по сути дела. вы- 
полняют логическую операцию «И». Эти детекторы возбуждаются 
при наличии одновременно в стимуле всех необходимых призна- 
ков. Так, например, детектор буквы «Н» возбуждается при на- 
личии трех расположенных соответствующим образом В простран- 
стве признаков 41», «—» и «/». Те же признаки, расположенные 
в пространстве, селективно возбуждают детектор буквы «П» 
(«», «—» п «1»). Итак, гностические единицы обеспечивают изби- 
рательное выделение сложных объектов. Подтверждением гипоте- 
зы о наличии в зрительной системе живых организмов гностиче- 
ских единиц служит открытие нейронов, селективных в отношении 
изображений определениого лица, Нейронная сеть, ответственная 
за работу гностических единиц, строится на основе константных 
детекторов или константных предетекторов (как это было рассмот- 
рено выше). Комбинации этих детекторов поступают на анлогии 
предетекторов — предтностические элементы, образующие базис 
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Рис. 3.27. Вектор возбуждения тности- 
А“ ческого пространства 

и Е;, Е, — векторы возбуждения отдельных па- 

| раметров, участвующих в формировании гнос- 

і тических единиц, называемых детекторами 

| сложных стимулов (каки ранее эти детекторы 

} кодируют ориентацию вектора возбузкдения) 


гностического пространства (см. 
рис. 3.27). При этом базис опре- 
деленного гностического прост- 
ранства может быть значительно 
меньшим, чем базис совокупности 
детекторов простых признаков, 
на основе которых строятся гно- 
е, стичеєкие единицы. Это означает, 

что часть признаков при образова- 

ний определенного класса изоб- 
ражений но используется. Так, например, признаки цвета не 
существенны при образовании гностического пространства букв. 

Предтностические элементы образуют входы на селективных 
тностических единицах, каждая из которых избирательно реаги- 
рует на определепную комбинацию возбуждений базисных элс- 
ментов. Механизм селективности настройки гностических единиц 
аналогичен механизму формирования селективных детекторов. 
Вектор возбуждения предгностических элементов поступает па- 
раллельно на всю популяцию гностических единиц, вычисляющих 
таке скалярное произведение вектора возбуждения на вектор 
спнаптических связей. Максимум возбуждения возникает в той 
гностической единице, вектор синацтических связей которой кол- 
лпнеарен вектору возбуждения. Из сказанного следует, что вектор 
возбуждения тностического пространства более удобно формиро- 
вать, используя непосредственно сигпалы констаптных предетек- 
торов отдельных проетых признаков. 

Поскольку все векторы сипаптических связей гностических 
единиц равны по модулю, гпостпческое пространство образует 
гиперсферу в п-мерном пространстве, размерность которого опре- 
деляется числом предгностических элементов или соответственно 
числом независимых входов на гностических единицах. Таким 
образом. отдельным участкам гиперсферы (с определенным набо- 
ром базисных элементов — предгностических единиц), образую- 
щей гностическое пространство, соответствует восприятие отдель- 
ных сложных объектов. 

Особенностью гностических элементов является то, что их 
реакдии не ослабевают в течение всего времени действия. Не на- 
блюдаетея угасание реакций и при многократном повторении 
раздражителя. Формирование гностических единиц, видимо, 
происходит не только в раннем, но и позднем онтогенезе по тем же 
принципам, которые определяют формирование детекторов эле- 
ментарных признаков. 
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В заключение отметим, что формирование гностических еди” 
ниц может происходить не для всех возможных стимулов. Детек- 
торы сложных стимулов, требующих большого обобщения, могут 
«набираться» путем последовательной активации во времени 
большого числа более простых гностических детекторов. 


3.28. ДЕТЕКТОРЫ НОВИЗНЫ И ТОЖДЕСТВА 


В активной системе обработки информации важное место зани- 
мают нейроны, сигнализирующие о новизне стимула, его соответ- 
ствни внутреннему представлению об этом стимуле. Таким ней- 
роном могут быть детекторы новизны и детекторы тождества. Если 
ранее рассмотренные нейроны-детекторы и гпостические единицы 
осуществляли анализ сигналов разной системы сложности, то 
детекторы новизны и тождества служат для подчеркивания повиз- 
ны и неизменности раздражителей. 

Детекторы новизны характеризуются пластичными возбуждаю- 
щими синапсами, через которые поступает воздействие от детекто- 
ров и гностических единиц. Многократно наносимые неизменные 
раздражители, вызывая возбуждение одпих и тех же детекторов 
и гностических едипиц, приводят к ослаблению своих синаптиче- 
ских коптактов с детекторами новизны. Ота избирательная деп- 
рессия синаптических связей детекторов НОВИЗНЫ приводит к то- 
му, что иривычный раздражитель пе вызывает возбуждения детек- 
торов иовизны. Вместе с тем повый, необычный раздражитель, 
воздействуя па другую популяцию детекторов п гностических 
единиц, синаптические связи которых небыли ослаблены в резуль- 
тате повторения раздражителя, вызывает возбуждение детекто- 
ров новизны. Этот разряд детекторов новизны подчеркивает, уси- 
ливает действие пового раздражителя, способствует выделению 
его па фоне других привычных раздражителей. В механизме уси- 
ления раздражителей участвуют нейроны активирующей систе- 
мы, вызывающие дополпптельный разряд в нейронах-детекторах 
п гностических единицах. Такая их активация снизкаот порог 
возбуждения детекторов новых стимулов, увеличивает вероят- 
ность возбулмдения новых детекторов (эта роль активирующей 
системы будет рассмотрена позже). 

Другими вал‹ными элементами являются детекторы тоукдест- 
ва, которые получают тормозное воздействие (через тормозные 
синапсы) от детекторов разного типа. Обладая фоновой активно- 
стью, эти пейроны под влиянием новых раздражителей тормозят- 
ся. По мере повторения одного и того же раздражителя эффектив- 
ность тормозпых синапсов падает, а тормозная реакция детекторов 
тождества угасает, и на повторный раздражитель эти нейроны 
возбуждаются максимально. Сигналы от этих детекторов, обра- 
зуя сигналы тождества, поступают В инактивирующую систему 
мозга. Такум образом, при действии нового раздражителя воз- 
буждаются детекторы новизны и тормозятся нейроны тол:дества. 
При этом возбуждается активирующая система и, наоборот, 
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Рие. 3.28. Нервная модель стимула 


Показана часть мембраны детентора новизны и тождества. Кружками [представлена пост- 
синаптическая мембрана, на которую конвергируют сигналы, порожденные стимулами 
8, и 8,. Длительно действующий стимул приводит к снижению «эффективности» синапти- 
ческоло;контакта (заштрихованные кружки); а) Стимулы $1 и $, воздействуют на детектор 
через разные синаптические контакты (ваштрихованные и незаштрихованные кружки); 
б) Оба стимула 51 и 5, воздействуют через одни и те же синаптические контакты на детек- 
тор, в результате развивается привыкание — исчезает реакция детекторов новизны 
и тождества 


еч е И ез — ортогональный базис, входящий 
в набор базисных векторов; Е; — вектор воз- 
буждения для признака с базисом (еџ, е»); 
Е, - вектор возбуждения для признака с ба- 
зисом (е, ез); Е — результирующий вектор 
возбуждения мнемических детекторов; С, и 
и ©, — венторы связей мнемических детек- 
торов; вектор Е, как и вектор Е; (без одного 
из признаков), мансимально возбуждает один 
п тот же 1-й мнемический детектор, так как 
на вектор связей этого детектора проекции 
обоих указанных векторов возбуждения мак- 
симальны. Если 1-й детектор исключить, то 
стимул, нредставляемый вектором Е;, макси- 
мально возбудит 2-й детектор, так как в от- 
сутствии 1-го детектора проекция этого векто- 
ра на вектор связей 4-го детектора макси» 
мальна 


Рис. 3.29. Вскторы возбуждения п векторы связей мнемических детекторов 





падает влияние инактивирующей системы. При действии привыч- 
ного раздражителя возбуждаются нейроны тождества и тормозят- 
ся нейроны новизны — берет верх инактивирующая система. 
Если развернуть мысленно мембрану нейрона новизны и ней- 
рона тождества, на который расположить синансы детекторов, то 
получим матрицу синапсов (см. рис. 3.28). На этой матрице синап- 
сов след внешпего сигнала отображается в виде рельефа, образо- 
ванного измененными коэффициентами синаптических контактов. 
Такой след раздражителя, составленный модифицированными 
спнапсами, можио назвать первной моделью стимула. 
Построение нервной модели стимула развивается параллель- 
но во множестве нейронов новизны и тождества, что обеспечивает 
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широкое распространение сигналов новизны или сигналов тож- 
дества, воздействующих на активирующую или инактивирующую 
систему соответственно, 

Реакция нейрона новизны определяется рассогласованием 
между сложившейся нервной моделью стимула и новым раздра- 
жителем. Реакция на выходе нейрона тождества определяется сов- 
падением сложившейся нервной модели стимула и действующего 
раздражителя. 


3.29. НЕЙРОНЫ ПАМЯТИ 
И МНЕМПЧЕСКИЕ ПРОСТРАНСТВА 


Нейроны памяти образуют набор, очень схожий с набором гности- 
ческих нейронов, т.е. они могут быть детекторами отдельных 
стимулов, характеризующихся множеством определенным обра- 
зом организованных признаков. 

Запоминание отдельных сигналов сводится к образованию 
элементов, избирательных к определенному сигналу. Процедура 
образования такая зке, как и процедура образования детекторов. 
Вектор возбуждения, действующий на набор мнемических нейро- 
нов, определяется набором векторов, характеризующих отдель- 
ные признаки, входящие в состав запоминающего сигнала. Если 
все признаки независимы, то размерность действующего вектора 
равна сумме размерностей векторов, характеризующих отдельные 
признаки. Векторы возбуждения отдельных признаков являются 
проекцией общего вектора на подпространство, в которое отоб- 
ражается соответствующий признак, Если мы говорим, что мне- 
мический нейрон предназначен для запоминания определенного 
сигнала, то это означает, что его вектор связей в идеальном случае 
коллннеареп вектору возбуждения, порождепному этим стимулом. 
Меняя одпн из признаков, например цвет, будем менять ориента- 
цию результирующего вектора, на который будет настроен другой 
мнемический нейрон. Из сказанного ясно, что любой стимул, 
действуя на мнемические нейроны, возбуждает не один пейрон, 
а множество, векторы связей у которых составляют угол с век- 
тором возбуждения, меньший чем 90°, Это очевидное утверждение 
имест одно следствие. Пусть на вход системы действует редуци- 
рованный стимул, т.е. стпмул, имеющий меньше признаков, чем 
оригннал. по которому происходило обучение. Это может быть, 
например, изображение только части дома. Тем не менее эти сти. 
мулы породит некоторый вектор возбулдения, который воздей- 
ствуя на мпемические нейроны, сможет их возбудить, причем 
может оказаться, что один из них возбудится больше всех осталь- 
ных. Вектор связи этого нейрона составит папмепьший угол с дей- 
ствующим вектором возбуждения (ом. рис. 3.29). Возбуждение 
этого нейрона означает, что возникает ассоциация некоторого об- 
раза, причем может оказаться, что оно более богато признаками, 
чем действующий сигнал. Образ может быть дополнен отсутст- 
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вующими в исходном изображении деталями {образ всего дома, 
причем видимого даже под другим ракурсом). 

Пусть. далее, действующий стимул максимально возбуждает 
на карте некоторый мнемический нейрон. Максимальная реакция 
этого нейрона может быть подчеркнута латеральными тормозны- 
ми связями. 

Если имеется способ затормозить этот нейрон, тогда цик воз- 
буждения возникнет на другом мнемическом нейроне, который 
«запомнил другой образ» после исключения нейрона, наиболее 
близкого к действующему стимулу. Таким образом, можно осу- 
ществить «перебор» в памяти различных вариантов в поиске луч- 
шего отображения. 

Здесь мы описали процесс запоминания статического образа, 
т. е. запоминание «целиком всего образа». В этом большое сход- 
ство с гностическими нейронами. 

Однако существенным отличием набора нейронов памяти от 
тностических нейронов является их способность образовывать 
связи между собой, когда возбуждение одного нейрона памяти 
может вызвать последовательное во времени возбуждение целой 
цепочки мнемических нейронов. Если образование отдельных мне- 
мических нейронов происходит на основе тех ;ке принципов, как 
и построение гностических детекторов, пли детекторов отдельных 
признаков. то более сложным вопросом является вопрос об орга- 
низацин временных связей между отдельными мнемическими 
нейронами. Запоминание чередования стимулов во времени — 
это запомипание хода событий. Гипотетически организация таких 
связей может происходить следующим образом. 

Набор мнемических нейронов можно рассматривать как «кар- 
ту» детекторов разных стимулов. В каждый момент времени на 
этой карте отдельные нейроны возбуждаются, другие тормозят- 
ся. Если представить себе отдельные возбужденные нейроны 
в виде светящихся лампочек, то светящиеся точки на этом экране 
будут перемещаться, отображая изменения во внешней среде. 
Пусть нейроны, возбужденные сигналом в данный момент време- 
ни $, посылают с некоторым запаздыванием возбуждения на все 
другие нейроны, кроме себя. Каждый нейрон с некоторым запаз- 
дыванием тормозит сам себя. Возбуждающие связи между нейро- 
нами усиливаются и закрепляются, если поступающее возбужкде- 
ние от нейронов, активируемых непосредственно в предшествую- 
щий момент времени в прошлом, подкрепляется возбуждением, 
приходящим на нейрон В данный момент времени, например. со 
стороны сенсорных нейронов. В результате многократного повто- 
рения сочетаний отдельных стимулов во времени образуется 
прочная временная связь между мнемическими нейронами. Если 
после образования такой связи возбудить отдельный нейрон, то 
возбуждение начнет распространяться по набору мнемических 
нейронов, отображая их последовательное возбуждение во вре- 
мени определенной стимульной ситуацией в прошлом. Таким об- 
разом, записываются следы событий. Селективность и выражен- 
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ность таких следов можно усилить. введя тормозные связи на ней- 
роны, возбуждаемые «в прошлом». Таким же самым образом может 
происходить запоминание образа «не целиком», а в процессе 
«сборки» его из отдельных менее сложных деталей. В этом случае 
в момент времени { благодаря селекции поступающих от анализа- 
тора сигналов на мнемическом экране возбуждается один нейрон, 
затем в следующий момент он затормаживается и возбуждается 
другой нейрон, Говоря о разных моментах времени, мы подразу- 
меваем, что в нервной системе имеется некий синхронизатор, осу- 
ществляющий отсчет сигналов. Траектория перемещения возбуж- 
дения по мнемическому экрану определяется стимулом — его 
признаками и порядком их осмотра «внутренним зрением». Если 
это необходимо, такая специфичная траектория может регистри- 
роваться отдельным нейроном более высокого уровня. Построение 
такого нейрона имеет много общего с построением так называе- 
мых детекторов движения зрительного стимула. В данном случае 
детектируется движение максимума возбуждения по карте мне- 
мических нейронов, а в случае детекторов движения детектирует- 
ся перемещение изображения объекта (распределение освещенно- 
сти) по сетчатке, 

Следы событий. записанные в системе нейронов памяти, об- 
разуют мнемическое пространство. Нсихофизическое построение 
мнемшеского пространства основано на процедуре многомерного 
шкалирования. Во время этой процедуры испытуемый должен 
использовать след, оставленный некоторым стимулом. в качестве 
эталона для сравпения его с наносимыми последовательно сигна- 
лами. Су бъективное различие между следом памяти и предъяв- 
ленным снгналом испытуемый оцепивает в баллах. Имея количе- 
ственную оценку различия стимулов с эталоном (с учетом шумов), 
мо;кно все стимулы и эталоны расположить в мяемическом про- 
странстве так, что наблюдаемые расстояния хорошо совнадут 
< различиями, полученными в описанном выше эксперименте. 
В обычных условиях оказалось, что мнемическое пространство (по 
крайней мере, для цвета) изоморфно перцептивному. 

Выше была описана процедура для формирования статическо- 
го мнемического простраяства. т. е. формирования следов, за- 
фиксированных на определенном временном шаге. Эти следы, 
пазываемые фреймом, как мы уе говорили, записываются не- 
прерывно. при этом учитывается их причинпо-следственная СВЯЗЬ. 
Доказательством существования такой непрерывной записи собы- 
тий служат данные Пенфильда (1955). полученные при стимуляцпи 
электрическим током ассоциативной области мозга человека. При 
стимуляции определенной точки этой области мозга у человека 
перед взором начинают разворачиваться во времени некоторые 
события. пмевшие место в прошлом, при этом их последователь- 
ность совпадала с тем, что «вспоминал человек», Если точка раз- 
дражения не менялась, то вспоминался ход одних и тех же собы- 
тий, причем с одного и того же момента времени, как будто ис- 
пытуемому прокручивали один и тот же видеофильм с того же 
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самого момента времени. Хотя ход событий соответствовал дей- 
ствительности, но временные отрезки между событиями были 
искажены — все события были сжаты во времени. Это легко 
объяснимо представленной схемой. 

Далее подтверждением существования нейронов намяти служат 
эксперименты Джона (1987), обнаружившего методом двойной 
радиоактивной метки нервные клетки, специфические в отноше- 
нии фиксации следов. 

Таким образом, внешние сигналы регистрируются нейронами 
памяти на каждом шаге обработки информацин. Записанные 
в памяти события затем могут активироваться и сопоставляться 
между собой и с текущими событиями. Кроме того, события, за- 
писапные в памяти, образуют основу обобщения и символьного 
представления. 

На уровне синаптических контактов нейронов новизны и тож- 
дества множество синапсов, модифицированных под влиянием 
повторяющегося стимула, является своеобразной внутренней 
моделью этого раздра;кителя — нервной моделью стимула. Нри 
совпадении сигнала с предшествующим мозаика модифицирован- 
ных синаптических контактов на мембране детекторов иовизны и 
тождества совпадает с мозаикой максимально возбужденных 
детекторов па соответствующих картах детекторов. В этом же 
случае сигнал новизны отсутствует. Чем больше отличается ука- 
занная мозаика максимально возбужденных детекторов от сло- 
жившейся нервной модели, тем сильнее реакция новизны. 


3.30. ВЫДВИЖЕНИЕ П ПРОВЕРКА ГИПОТЕЗ 


Реценторы составляют сепсорную часть преобразования энергии 
внешнего сигнала в энергию электрических сигналов (рис. 3.30). 
Рецелторы — это «переводчики» физических параметров сигнала 
на «универсальный» язык электрических сигналов. «понятных» 
нейронам. Информация с реценторов поступает на вход анализа- 
торной системы, состоящей из набора карт детекторов. При дей- 
ствии раздражителя отдельные его свойства преобразуются в про- 
филь возбуждения на картах детекторов отдельных признаков. 
Мозаика возбужденных стимулом детекторов на разных картах 
представляет набор признаков, которым характеризуется стимул. 
Это, по сути дела, составляет анализаторную часть системы пре 
образования информации. 

Сигналы из анализаторной части поступают в память, в кото- 
рой под влиянием поступающей информации возбуждается набор 
мнемических нейронов, представляющих наиболее вероятный 
образ внешнего стимула. Таким образом, возникает гипотетиче- 
ское представление — какой стимул воздействует на вход системы. 
Далее выдвинутая гинотеза вводится в оперативную память — 
в блок гинотез. Сигналы с блока гипотез поступают как иа нейро- 
иы новизны и тождества блока сравнения, так н на селектор, 
ограничивающий поступление сигналов от тех детекторов, кото- 
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Рие. 3.30. Схема активного анализа на основе нейроноподобных плементов 


1 — набор рецепторов, пр еобразующих энергию сигнала в энергию электрических им- 
пульсов, которые поступают на вход лнализаториой системы (2), выделяющей отдельные 
признаки. Детекторы признаков посылают сигналы в систему долговременной памяти 
(3), активируя совместно с мотивационными сигналами мнемические детекторы. Актива 
ция мисмических детекторов озпачаст, что в памяти возникает представление (гипотеза) 
о том, какой сигнал воздействует на вход. Образ этой гипотезы выводится в оперативную 
память (5). В соответствии с гипотезой активируется селектор (4), осуществляющий фильт- 
рацию несущественных для проверяемой гипотезы признаков. Отфильтрованные сигналы 
совместно с сигналами от блока гипотез поступают на блок сравнения, который представ- 
ляя собой набор детекторов новизны и тождества, формирует сигналы «новизны» и «тож- 
дества». Если гипотеза не совпадает с фактической, поступающей от анализатора инфор- 
мацией, то формируется сигнал «новизны». Этот сигнал затормаживает нейроны, пред- 
стакляющие гипотезу, и активирует нейроны памяти, что приводит к активации другого 
детектора взамеп затормо жепного, т. е. выдвигается иовал гипотеза. Если гипотеза 
подтверзидается фактической информацией, происходит выработка сигнала «тождества», 
который активирует нейроны, представляющие выдвинутую гипотезу 





рые согласно выдвинутой гипотезе не входят в состав внешнего 
ситнала. Нализие такого селектора пеобходимо, так как значащий 
сигнал редко предъявляется в чистом виде — ему обычно сопут- 
ствуют разнообразные, случайные, ие имеющие значения фоно- 
вые сигналы. 

Блок сравнения можно себе представить как набор детекторов 
новизны и тождества. Участие возбуждающих и тормозных реак- 
ций произойдет только тогда, когда сигналы от анализаторной 
части совпадут с сигналами от блока гипотез. 
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Из данных нейрофизиологии можно предложить следующий 
способ организации детекторов новизны в системе проверки гипо- 
тез. Метод основан на предположении, что пластичные изменения 
в синапсах детектора новизны, тождества возможны только при 
одновременном поступлении сигналов по двум входам: анализа- 
торному и входу блока гипотез. Если апализаторный блок несет 
информацию об объекте, скажем, 5, а гипотоза Н, состоит в том, 
что на вход воздействует также объект 5, = И:, то сигналы по 
двум входам конвергируют на одни и те же детекторы новизны и 
тождества. В этом случае реакция отсутствует в детекторах но- 
визны. Если информация об объекте противоречит гипотезе, т. е. 
поступающая информация от блока выдвижения гипотез не сов- 
падает с информацией, исходящей от анализаторного блока, то их 
сигналы на детекторах новизны перекрываются лишь частично. 
Те детекторы, которые получают оба сигнала, будут подвержены 
привыканио, в то время как у других детекторов привыкание 
будет отсутетвовать. Чем больше различие между гипотезой и 
действующим стимулом, тем меньше перекрытие их сигналов на 
уровне детекторов новизпы и тем больше реакция. Сигналы детек- 
торов новизны в этом случае управляют выдвижением события, 
затем могут активпроваться п сопоставляться между собой и 
с текущими событиями. Кроме того, события, записанные в памя- 
ти, образуют основу обобщения и символьпого представления. 

Нервпая модель стимула. На рис. 3.27 была представлена схе- 
ма того, как в нервной системе происходит построение модели 
стимула. Учитывая все изложенпое, мы можем теперь несколько 
конкретизировать эту схему. Сенсорную часть этой схемы состав- 
ляют рецепторы, преобразующие энергию внешнего сигнала 
в эпертию электрических сигналов. Реценторы — это «перевод- 
чики» физических параметров сигнала на «универсальный» язык 
электрических сигналов, «понятных» нейронам. Информация 
с реценторов поступает на вход анализаторной системы, состоя- 
щей из набора карт детекторов. При действии раздражителя от- 
дельные его свойства преобразуются в профиль возбуждения на 
картах детекторов отдельных признаков. Мозаика возбужденных 
стимулом детекторов на разных картах представляет набор приз- 
наков, которыми характеризуется стимул. Это, по сути дела, ана- 
лизаторная часть модели. 

Ситналы из анализаторной части через селектор поступают 
в память, На основе поступающей информации в памяти воз- 
буждается определенный мнемический нейрон, представляющий 
наиболее вероятный образ внешнего стимула. Таким образом, 
возникает гипотетическое представление, какой стимул воздей- 
ствует на вход системы. 

Сигналы из анализаторной части поступают в систему сравне- 
ния, куда токе поступают сигналы из блока памяти, где форми- 
руется гинотеза, «что имеется на входе». 

Блок сравнения можно себе представить как набор детекторов 
новизны и тождества. Участие возбуждающих и тормозных реак- 
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ций произойдет только тогда, когда сигналы от анализаторной 
части совпадут с сигналами от блока гипотез. 

Из того, что известно из нейрофизиологии, возможны два спо- 
соба организации детекторов новизны. 

Первый метод основан на следующем предположении: пластич- 
ные изменения в синапсах детекторов новизны, тождества возмой:- 
ны только нрн одновременном поступлении сигналов по двум вхо- 
дам: анализаторному и входу блока гинотез. Если анализатор- 
ный блок несет информацию об объекте, скажем 0, а гипотеза Н; 
состоит в том, что на вход воздействует также объект Н, = 0}, 
то сигналы по двум входам копвергируют на одни ите же детекто- 
ры повизны и тождества. В этом случае произойдет привыкание. 
Если фактическая информация об объекте противоречит гипотезе, 
т. е. поступающая информация от блока выдвижения гипотез пе 
совпадает с пиформацней, исходящей от анализаторного блока, то 
детекторы, которые получают оба сигнала, будут подвержены при- 
выканию, в то время как у других детекторов привыкание будет 
отсутствовать, Чем больше различие между гипотезой и дей- 
ствующим стимулом, тем меньше перекрытие их сигналов на 
уровне детекторов новизны и тождества и тем меньше суммарное 
привыкание. 

Второй метод основан па предположении, что, прежде чем воз- 
действовать на вход детекторов новизны, тождества, сигналы с вы- 
хола анализаторного блока и блока выдвижения гипотез сходятся 
на промежуточных нейронах. 

Аксоны только этих нейронов непосредетвеппо конвергируют 
па вход детекторов новизны. то;кдества. Если гипотеза совпадает 
© действующим на входе стимулом, то сигналы от обоих блоков 
полностью перекрываются на наборе промежуточных нейронов, 
Сигнал от пейронов тождества говорит о совпадении гипотезы и 
сигнала на входе анализаторов. В последпем случае гипотеза 
принимается и сигнал поступает для вынолнения. 

Пока мы говорили, что гипотеза строится относительно стимуда, 
действующего на входе. Однако это редко бывает, обычно воздей- 
ствует пе один стимул, а несколько. Для того чтобы на вход блока 
выдвижения гипотез пе поступали побочные, заведомо второсте- 
пенные сигналы, введем селектор, служащий фильтром для по- 
бочных сигналов. 

Продолжим рассмотрение предложенной схемы. Как указыва- 
лось. при воздействии стимула 5, возникает гипотеза о нем Ё). 
Если гипотеза верна, реакция детекторов новизны угасает, а реак- 
ция детекторов токдества нарастает. Детекторы новизны возбу;к- 
дают активационную систему, а детекторы тождества — инакти- 
вациопную систему. Если реакция детекторов новизны длится 
больше некоторого времени, происходит подавление мнемического 
нейрона, представляющего гипотезу Н!, а также исключение при 
помощи селектора тех признаков, которые характерны только 
для гипотезы На. В результате этого возникает новая наиболее 
вероятная гипотеза №, и все повторяется сначала. круг 5 — Н — 
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сравнение (5 = Н?) А (новая гипотеза) —> сравнение п т. д. будет 
повторяться, пока гипотеза не подтвердится. При подтверждении 
типотезы реакция детекторов НОВИЗНЫ угасает, а детекторов ток 
дества, наоборот, возрастет, в результате этого возбужденной 
окажется пнактивационная система. Это, в свою очередь, приведет 
к закреплению выдвинутой гипотезы. 

При работе активационной системы происходит неспецифиче- 
ская активация анализаторной системы, системы памяти, приво 
дящая к снижению порога возбуждения других детекторов, пей- 
ронов, представляющих в первпой сети другой образ стимула. 
Кроме того, она влияет на селективное подавление гипотезы 
неспособной «подавить» реакцию детекторов новизны, а такуе 
на работу селектора. 

Здесь мы рассмотрели случай, когда гипотеза «высказывалась» 
вся сразу, т. е. сй соответствовал один мнемический пейрои. Пред- 
ложеннпая схема может работать и в случае, когда гипотеза прове- 
ряется по отдельным признакам, а пе вся сразу, целиком. Сначала 
на мпемическом экрапе возбуждается гипотеза Нн, согласно ко- 
торой стимул в себе содержит пекоторый фрагмент Оз. Как мы 
уже говорили, после возбуждения нейрона, соответствующего об- 
разу Ни. папбольшуто вероятность возбудиться имеет другой ней- 
рон, который в прошлом чаще всего возбухкдался вслед за первым 
нейроном (пейроном И;). Этот второй нейрон представляет неко- 
торый фрагмент образа О;» и т. д. Таким образом, проверка гипо- 
тезы происходит шаг за тагом, причем во время кажлого тага, 
по описанной методике проверяется наличие отдельного фраг- 
мента. 

В данной схеме важипое место занимают детекторы новизны и 
тождества. 


3.31. СЕМАНТИЧЕСКИЕ ПЕЙРОПЫ 
П СЕМАНТИЧЕСКИЕ ПРОСТРАНСТВА 


Символическое предетавление сигналов достигается при помощи 
отображения их на семаптнческую карту, составленную из нейро- 
подобных элементов. Речь идет о формировапии детекторов поня- 
тий. Образование семантических детекторов чрезвычайно сложно и 
поэтому излагается фрагментарно. 

С одной стороны, каждый элемент семантического пространства 
селективпо настроен на сенсорные параметры символа. с другой — 
каждый символ как элемент семаптического пространства связан 
с набором пейроноподобных элементов памяти. 

Символические элементы связаны с набором нейронов памяти 
при помощи синапсов, обладающих разной эффективностью. В ре- 
зультате каждый символьный элемент генерирует вектор возбуж- 
денпя. компонентами которого является возбу;кдение элементов 
памяти, Карта памяти, образованвая нейронами, сохраняющими 
следы воздействий, поступающих от детекторов семантического 
прострапства, может быть изоморфна перцептивному простран- 
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ству. Это простейший случай семантического пространства, когда 
символы обозначают элементарные сенсорные феномены. В дейст- 
вительности семантическое пространство представляет собой мно- 
гослойную структуру, в которой семантические нейроны нижнего 
уровня входят в качестве входных элементов более высокого 
уровня. 

Семантическое пространство — это геометрическое простран- 
ство, в котором отдельные термины представлены точками так, что 
теометрические расстояния между этими точками коррелируют 
с субъективными различиями этих терминов по их значению. 

Построение семантического пространства достигается оценкой 
различий значений при их попарном предъявлении. Матрица се- 
мантических различий является основой для расчета координат 
этих терминов в многомерном пространстве. 


3.32. КОМАНДНЫЕ НЕЙРОНЫ 


Принцип кодирования номером пейрона (номером канала или ме- 
ченой линией) распространяется и на реализацию реакций. За- 
пуск снецифической реакции в нейронных сетях достигается воз- 
буждепием командного нейрона. Сигнал с выхода этого нейрона 
поступает па входы множества мотонейронов, т. е. он преобразует- 
ся в набор сигналов {&;} для целой популяции мотонейронов. Этот 
набор сигналов трансформируется в набор сигналов {т;} на вы- 
ходе мотонейронов (ј =1,..., р). Комбинация возбуждепных п 
заторможениых мотонейронов определяет специфику реакций, 
а изменение их во времени — траекторию движения. Таким об- 
разом, комапдный нейрон — это нейрон, необходимый и достаточ- 
ный для вызова целостной поведенческой реакции пли ее отдель- 
ного фрагмента. 

Дивергентные сигналы командного пейрона на популяцию р 
мотонейронов можно рассматривать как комноненты вектора воз- 
буждения К; = {#;}, (=1,....Р). Значения Ё; — это, по сути 
дела, эффективность связи «командный нейрон —> мотонейрон»: 
Еу = всп, где в; — реакция і-го командного нейрона, а с; — 
эффективность связи «і-й командный нейрон -> ј-й мотонейрон». 
Чисто формально на мотонейроны можно смотреть, как на преде- 
текторы, степень возбуждения которых определяет комноненты 
вектора возбуждения. Командный нейрон в этом случае может 
быть представлен как детектор наоборот — он является детекто- 
ром определенного действия, при котором уровень возбуждения р 
мотонейронов задан пабором величин {;}. Связи «ј-й мотоней- 
рон — і-й командный нейрон» определяются набором {с;;}, кото- 
рый с точностью до постоянного мно;кителя р; совпадает с набором 
{Е}, т.е. вектор К = {;} коллинеарен вектору С; = {1}. 
Таким образом, определенное действие кодируется направлением 
вектора, компонентами которого являются сигналы на выходе мо- 
тонейронов, и это действие реализуется, когда максимально воз- 
буждается командный нейрон, у которого вектор связи коллинеа- 
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рен вектору возбуждения К. Нейроподобные элементы, обладаю- 
щне характеристиками командного нейрона, выполняют функцию 
Управления движением в системе искусственного интеллекта. 

Как осуществляет свою функцию командный нейрон? Чтобы 
ответить на этот вопрос, необходимо рассмотреть связь командного 
нейрона с другими структурами, а так;ке его свойства как отдель- 
ного элемента. 

На командный нейрон конвергируют сигналы множества детек- 
торов, которые в совокупности образуют конвергентный вектор 
возбуждения. Синаптические связи детекторов с командным ней- 
ропом образуют его вектор синаптических связей. Основная часть 
синапсов. образованных детекторами на командном нейроне, пла- 
етична. Часть синапсов. представляющих снецифические детекто- 
ры. обусловливающие ту поведенческую реакцию. которую дан- 
ный комаидный нейрон определяет, непластпчна. Таким образом, 
сигналы. поступающие, по непластичпым синапсам, определяют 
устойчивую безусловную реакцию. Сигпалы, приходящие по пла- 
стичным сипапсам и изменяющие сною эффективность в зависимо- 
сти от условий их сочетания с активностью непластичного входа 
командного нейрона, определяют механизм условного рефлекса, 
Длительное сочотание активации непластнчного и пластичного 
входа приводит к изменению эффективности пластичных синапсов. 
В результате этого происходит обучение, а командный нейрон 
в ходе этого обучения становится селективно настроенным на 
определенную комбипацию возбуждения входов. т. е, на опреде- 
лепную комбинацию возбу:кдения детекторов. которая опреде- 
ляетея свойствами стимула. 

Для того чтобы понять, как происходит обучение командного 
нейрона, рассмотрим его свойства. 

Важпым элементом командного нейрона является его впутрен- 
пий генератор пейсмекерных потенциалов, В завиенмости от вы- 
раженпости пейсмекерного потенциала различают: актуальный 
пейсмекерпый нейрон (пейсмекерная активность паличествуст без 
специальных воздействий), латентный пейсмекерный нейрон (пей- 
смекериая активность могет быть вызвана изменением уровня 
мембранного потенциала} и потенциальный пейсмекерный нейрон 
(пейсмекерпая активность возникает только в определенных уело- 
виях). Цейсмекерные потенциалы, включаемые действием спнан- 
тического входа, усиливая и продлевая разряд командного 
нейрона, усиливают и продлевают определяемую им реакцию. 
Пейемекерные потенциалы обусловливаются работой в основном 
медленных потеициал-зависимых кальциевых каналов, которые 
открываются при деполяризации нейрона в подпороговой области 
значений мембранного потенциала. Под влиянием входящих 
в нейроп попов кальция возникает кальцийзависимый калиевый 
ток. В результате выхода калия нейрон гипериоляризуется. что. 
в свою очередь. приводит к закрытию медленных потенцналзави- 
симых кальциевых каналов. Уменьшение входа кальция снижает 
кальцийзависимый калиевый ток, что дает начало новому циклу 
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деполяризации. В результате формируется последовательность 
близких к синусоидальным колебаниям мембранного потенциала — 
пейсмекерной активности, 

Характерная особенность части медленных потенциалзависи- 
мых кальциевых каналов — пластичность, определяющая то 
состояние, при котором они перестают реагировать на деполяри- 
зационный сдвиг мембранного потенциала. Это состояние опреде- 
ляется фосфорилированием-дефосфорилированием белковой моле- 
кулы, образующей кальциевый канал. Фосфорилирование связано 
с ПАМФ-зависимой протеинкиназой или кальций-кальмодулин- 
зависимой протеинкиназой. Дефосфорилированпе, определяя 
инактивацию канала, происходит при участии энзима фосфатазы. 
Пластичпость кальциевых каналов определяет пластичность 
нейсмекерной активности. При повторении внутриклеточного раз- 
дражителя, вызывающего потенциалы действия пейсмекерного 
происхождения. можно наблюдать угасание пейсмекерпой актив- 
ности, сопровождающееся исчезповением спайкового разряда и 
связанного с данным командным нейроном поведенческого акта. 

Деполяризация, вызванная действием трансмиттера га комаид- 
ный нейрон, вызывает деполяризацию-гиперполяризацию команд- 
ного нейрона, усиливая или подавляя пейсмекерную активность. 
При повторении раздражителя пластичные кальциевые каналы 
включаются или выключаются. в результате чего пейсмекерный 
ответ командного нейрона усиливается или ослабевает. 

Кроме пейсмекерной пластичности, следует учитывать локаль- 
ные изменения лостсинаптической мембраны. При повторении 
локального воздействия транемиттера на мембрану командного 
нейрона без носледующего подкрепления синаптическая эффектив- 
иость умепьшается. Те спнапсы. активпость которых сопровож- 
дается последующим разрядом нейрона, увеличивают свою эф- 
фективность. В результате такого процесса обучения комаидного 
иейрона он начинает избирательно отвечать только на те сигналы, 
которые поступают на него через детекторы. возбул:ғдение которых 
подкрепляется активанией в виде спайкового разряда нейрона. 
Сппаптические контакты с пластичпыми свойствами. которые 
подчиняются описанным выше правилам, называются синансами 
Хебба. Процесс обучения осуществляется в командном нейро- 
не за счет локальпих перестроек его постеинаптической мем- 
браны. 

Можно выделить два типа обучения: негативное. при котором 
командный нейроп избирательно не реагирует на соответствующий 
сигнал. и позитивное, когда пейрон селективно отвечает только на 
определенный сигнал. Селективность ответа командного нейрона 
достигается тогда, когда вектор сипаптических связей комапдпого 
нейрона стаповится коллинеарен вектору возбуждений детекторов. 
Комбинация подкрепляемых и неподкрепляемых сигналов, гене- 
рирующих разные векторы возбу;кдения, обеспечивает повышение 
селективной настройки командного нейрона на условный раздра- 
житель. 
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3.33. КАРТА КОМАНДНЫХ НЕЙРОНОВ 


Принцип кодирования информации номером линии распростра- 
няется на реакции и заключается в том, что каждая реакция 
запускается специфическим для нее командным нейроном. Набору 
реакций соответствует набор командных нейронов, которые в со- 
вокупности образуют карту командных нейронов. Каждой точке 
этой карты соответствует специальная реакция. При перемеще- 
нии возбуждения с одного командного нейрона на другой пропс- 
ходит переключение с одной реакции на другую. Специализация 
командных нейронов достигается тем, что каждый командный 
нейрон связан с определенным пулом мотонейронов. При этом 
один и тот ке мотонейрон, входя в разные пулы, участвует в реа- 
лизации различных реакций. 

Поведенческая реакция, в целом вызванная действием опре- 
деленного стимула, может заключаться в последовательности 
отдельных реакций (например, это может быть бег), каждая из 
которых может начаться лишь по завершении предыдущего дейст- 
вия. Азтоматизм такого действия достигается введением обратной 
связи: вводится сенсорная система, регистрирующая, какое дейст- 
вие выполнено. По сокращению мышц строится карта детекторов, 
определяющих состояппе суставов и других исполнительных 
органов. По окончании действия возбу;кдастси определенный де- 
тектор, который тормозит командный нейрон завершенной реак- 
ции и возбулҳдает командный нейрон последующей реакции, Воз- 
буждающие связи между этими нейронами могут устанавливать- 
ся в процессе обучения — длительного сочетания отдельных 
реакций, образующих ециный акт действия. 

Птак, множество детекторов через пластичные синапсы воз- 
действуют параллельно на все командные нейроны, образующие 
карту. Реакция командного нейрона возникает тогда, когда ска- 
Лярпое произведение вектора возбуждения, образованного реак- 
циями детекторов, и вектора связи, представлепного пластичпыми 
синапсамп на командном нейроне, достигает порога. Пластичные 
<ппапсы командного нейрона изменяются под влиянием воздейст- 
вий, поступающих через ненластичные синансы. В ходе ассоциа- 
тивного обучения те пластичные синапсы, возбуждение которых 
предшествовало разряду нейропа под влиянием непластичного 
входа, увеличивают свои веса. В результате вектор пластичных 
связой все ближе совпадает по паправлению с вектором возбу;к- 
дения и данный командный нейрон становится селективно настроен- 
ным на определенную комбинацию возбуждений детекторов, вы- 
зываемых действием условного раздражителя. Это соответствует 
возникновению максимума возбуждения В определенной точке 
карты командных нейропев. При изменении подкрепления тот 
же условный раздражитоль начинаот селективно возбуждать 
другой командный нейрон карты — тот, в котором возникает 
максимум возбуждения. 

Уровень возбуждения разных командных нейронов определя- 
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ется степенью совпадения по направлению вектора возбуждения 
и сформпровавшегося в ходе обучения вектора синаптических 
связей. Па командные нейроны, образующие карту, кроме детек- 
торов воздействуют нейроны мнемического и семантического уров- 
ня. Вклады детекторов, мнемических и семантических нейропов 
изменяются в ходе обучения. Так, по мере автоматизации реакции 
у человека возрастает доля детекторного уровня. В ходе эволю- 
ции структуры командных нейронов усложняются, образуя много- 
слойные структуры. 

В качестве примера рассмотрим участио командных нейронов 
в саккадических движениях глаз. Все саккады можно подразде- 
лить на пепроизвольные, вызванные появлением нового раздра- 
жителя в поле зрения, п произвольные саккады, связанные с вы- 
бором объекта, присутствующего л поле зрения. Непроизвольные 
саккалы реализуются прежде всего нейропными механизмами 
переднего двухолмия, а произвольные саккады — при участип 
нейронов лобных отделов. Эти капалы работают независимо: 
при нарушении произвольных саккад непроизпольные саккады 
могут остаться интактными, и наоборот. Рассмотрим механизм 
непроизвольных саккад. Верхние слои нейронов переднего дву- 
холмия образуют ретинотопическое отображение зрительных сиг- 
палов, Глубокие слои переднего двухолмия представлены нейро- 
нами, образующими моторную карту в том смысле, что каждой 
точке этой карты соответствует саккада определениой амплитуды 
п направления так, что все поле зрения. представленное на сет- 
чатко, перекрывается системой независимо генерируемых саккад. 
Это достигается тем, что каждой точке па сетчатке соответствует 
такой командный пейрон, который генерирует саккаду, перево- 
дящую область фовеа на появившийся в этой точке сетчатки 
целевой стимул. Чем близқе точка па сетчатке к области фовеа, 
тем меньшей амилитуды саккада. При попадании целевого сти- 
мула в область фовеа амплитуда саккады равна нулю. Таким об- 
разом. каждой точке на сетчатке ставится в соответствие комапд- 
ный нейроп. генерирующий саккаду, которая переводит целевой 
стимул в область фовеа. Этот процесс совмещения фов>а с целе- 
вым стимулом получил название фовеация. 

Все множество командных нейронов образует моторную карту, 
положение позбузждения на которой однозначно определяет внеш- 
нюю реакцию. в данном случае направление и амплитуду саккады. 
Сигнал от комапдпого пейрона далее расходится и параллельло 
поступает на два премоторных нейрона, представляющих гори- 
зонтальную п вертикальную составляющие саккады. Следователь- 
но, скалярная величина — возбуждение командного пейрона — 
превращается в следующем слое командных пейронов в вектор 
возбуждения. Сигналы от горизонтального и вертикального ко- 
мандпых нейронов расходятся на мотопейроны, управляющие 
мышцами глаз. Единичное возбуждение командного нейрона 
через промежуточные слоп премоторных п моторных нейронов 
преобразуется п управляющий вектор, компопенты которого со- 
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держат возбуждающие и тормозные влияния, обеспечивающие 
координацию сокращения и релаксации мышц антагонистов. 
Таким образом, место возбуждения на сенсорной карте переднего 
двухолмия перекодируется в возбулление командного нейрона 
па образованной ими карте, генерацию вектора возбуждения 
и специфическую для данного места раздражения саккаду. 


3.34. ОБУЧЕНПЕ КОМАНДНЫХ НЕЙРОНОВ 


Пластичные синапсы между детекторами и командными нейронами 
изменяются в соответствии с характером последующей активности 
командного нейрона. Если возбуждение синаптического контакта 
не сопровождается разрядом нейрона, то эффективность связи 
уменьшается — развивается привыкание. Эффективность синан- 
тической связи растет, если активация синапса сопровождается 
разрядом нейрона по принципу сипапса Хобба. 

Само безусловное возбуждение командного нейрона определя- 
ется воздействием, поступающим через непластичные синапсы. 
Такая модификация пластичных синапсов соответствует выработке 
ассоциативного обучения. При этом тип условной реакции опре- 
деляется тем, какой командный нейрон подвергается безуслов- 
ному раздражению. Ассоциативное обучение возможно в изоли- 
рованной соме командного пейрона при использовании искусст- 
венных синапсов — микропипеток, заполненных трансмиттером. 
При подаче через одну пипетку порции медиатора ее сопровож- 
дают разрядом нейрона, вызвапным раздражением через внутри- 
клеточный электрод. Вторая пипетка служит тестом на избира- 
тельность выработки ассоциации — эта пипетка отличается от 
первой только местом ее контакта на соме. После ряда сочетаний 
первая пипетка пачинает вызывать высокоамплитудный медиа- 
торный потенциал, который может сопровождаться спайковым 
разрядом. Вторая пипетка (дифференцировапный сигнал) при этом 
не меняет эффективность своего действия. В процессе обучения 
следует различать геномзависимое обучение (долгосрочное) и ге- 
номнезависимое (кратковременное). 

Краткосрочное обучение можно представить схемой: воздей- 
ствие медиатора на рецептор — вход кальция при подкреплении — 
— активирующее действие Са/кальмодулин на протеинкиназу — 
> фосфорилирование рецептивного белка, подвергнутого действию 
медиатора, а такие соседних кальциевых каналов. В результате 
происходит усиление того постсинаптического локуса. 

Более сложная схема соответствуот геномзависимому обуче- 
нию. Прежде всего следует допустить. что мембрана нейрона 
проецируется на гены. Локально специфичный белок мембраны. 
фосфорилируемый под влиянием подкрепления, транспортируется 
к определенному участку ДНИ. усиливая экспрессию тенов, 
кодирующих роцептивный белок и специфический транслокацион- 
ный белок. В результате плотность рецепторов возрастает только 
там, где была достигнута избирательная экспрессия генов. 


————__ 
Глава 4 
ПОСТРОЕНИЕ 
ИНФОРМАЦИОННЫХ СИСТЕМ 
ИЗ НЕЙРОНОПОДОБНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ 





Рассмотренные в обобщенном виде отдельные блоки обработки 
информации включали в себя нейроноподобные элементы. Возни- 
кает вопрос об использовании этих структур при построении кон- 
кретных систем переработки информации. Далее представлены 
модели апализаторов стореоизображений, цветовых сигналов и 
элементов формы. Активный характер функционирования орга- 
нов восприятия демонстрируется в модели управления движе- 
ниями глаз. Завершалея раздел описанием модели целенаправлен- 
ного двиения, в котором задействованы семантический и мне- 
мический уровни репрезентации данных. Многоуровневая плас- 
тичная система командных нейронов используется при модели- 
ровании планирования сложных двигательных актов. 

Нужно отметить, что в отдельных системах, описываемых 
в этом разделе, используется не весь арсенал средств, представлен- 
ных в предыдущей ғлаво. Однако, при этом более детально пред- 
ставлены отдельные блоки переработки информации, прежде 
всего механизмы параллельной обработки информации в сенсор- 
ных системах. 


44. СТЕРЕОАНАЛИЗАТОР 
4.1.1. Построение стересанализатора 


В зрительной системе по двум плоским изображениям внешнего 
мира на сетчатках глаз происходит реконструкция трехмерного 
видимого пространства. Каким образом? Поиску ответа на этот 
вопрос посвящено множество работ. Не утратила и в наши дни 
своего значения работа Геринга, в которой излагается теория 
стереопснса. В той или иной форме его идеи используются во всех 
последующих теориях, объясняющих работу стереоанализатора. 

Рассмотрим основные положения теории Геринга. Пусть оба 
глаза ориентированы так, что линии, соединяющие центральные 
чочки отдельных сетчаток (центральную область сетчатки принято 
называть фовеа) с оптическими центрами тлаз, параллельны 
циклопической оси. Циклопической осью принято называть ли- 
нию, параллельную горизонтальной плоскости и исходящую из 
точки, лежащей на середине отрезка, соединяющей оба оптиче- 
ских центра глаз. Иначе говоря, циклопическая ось — это ли- 
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Рис. 4.1. Углы видения и абсолютная система координат 


Ол, Оп — оптические центры левого и правого глаз; ООли ОО — оптические;оси левог) 
и правого глаз; 1, 1 — линии пересечения горизонтальной плоскости с «бокалом» левого 
и правого глаза соответственно; іу, іў — линии пересечения сферы глаза с вертикальной 
плоскостью, содержащей оптические оси соответствующего глаза; (%0%) и (806) — абсо~ 
лютная система координат левого и правого глаз; А — объект, видимый левым и правым 
глазами под вертикальными углами ү, б и под горизонтальными углами 9, 8; Али Ан = 
изображение точки А на сетчатке левого и правого глаз; Чи Ва $2 — координаты 
изображения точки в абсолютной системе координат (эти величины пропорциональны соот- 
ветствующим углам видения, т. е. о, .. 6: = т (0, ү, В, б), где г — радиус сферы, на 
внутренней части которой расположена сотчатка) 


ния, которая исходит из точки, находящейся посередине перено- 
сицы, т. е. оттуда, где находился глаз у мифического одноглазого 
существа — циклопа. При таком положении глаз человек фикси- 
рует бесконечно удаленную точку на горизонтальиой плоскости 
(рие. 4.1). Если мысленно провести горизонтальную плоскость, 
содержащую циклопическую ось, и оба оптических центра ле- 
вого и правого глаз, то эта плоскость «рассечет» бокал каждого 
глаза вдоль линий /, или №. Проведем вертикальные плоскости 
так, чтобы каждая из них содержала оптическую ось левого или 
правого глаза. Эти вертикальные плоскости пересекут бокал ле- 
вого или правого глаза вдоль линий і; и в. Используем лииия 
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Рис. 4.2. Проблема лострос- 
вия трехмерной картилы ц 
по двум се плоским изобра- 
жениям (проекциям) 


вл, 0, 0з — изоб ражение точеч- 
ных стимулов на сетчатке лет 
вого глаза; һ,, 6, Б, — изо- 
бражение этих же точек на пра- 
вой сетчатке; Ол, Ор — оптиче” 
ские центры глаз. Зачерненными 
квадратами изображено гипоте- 
Тическое расположение исход- 
ных точек в пространстве, ког- 
да предполагалось, что пары (а; 
иф!), (ви 6,), (аз и 6,) — изо- 
бражение одних и тех же точек 
А, В и С соответственно на сет- 
чатках разных глаз. В этом слу- 
чае объект А находится на лере- 
сечении линий а,Од и В: Од, объ- 
ект В — на пересечении оО и 5,0, а объект С — линий а,Ол и 6.Оп. Если примем гипо- 
тезу о том, что пары точек (а; и $), (а, и Ъ,) и (а; и Б,) на разных сетчатках — изображения 
одних и тех зке трех точек, то мы вынуждены признать, что наше прежнее представление 
о расположении их в пространстве не верно — они расположены не на циклопической оси 
у ч. атам, где обозначены точками А, В’ и С’. Существуют и другие не менее правдо- 
подобные варианты 











іа, уи [в, 1, в качестве координат для описания положения точки 
на внутренней поверхности бокала глаза, подобно тому как это 
делается для указания географического пупкта на поверхности 
Земли. Координаты проекции любой точки внешнего пространства 
на сетчатку глаза в этой системе коордннат будут характеризо- 
вать два числа (о, ү или В, 8) в зависимости от того, куда проеци- 
руется внешнее пространство — на левый или правый глаз. 
Если известны координаты проекции точки внешнего пространства 
на сетчатке левого и правого глаза, то, по мнению Геринга, это 
позволяет однозначно определить ее положение в пространстве. 
Интуитивно это утверждение кажется очевилным. В самом деле, 
проведем через точки проекций и оптические центры глаз прямые 
Линии. Эти прямые пересекутся в пространстве там, где находится 
искомая точка внешнего пространства (рис. 4.1). Ранее так и 
предполагалось: воспринять объект В некоторой точке простран- 
ства можно лишь тогда, когда из соответетвующих точек сетчаток 
испускаются лучи (лучи внутреннего прожектора), которые пере- 
зекаются в воспринимаемой точке пространства. 

Величины о, ү или В, 6 определяют горизонтальные и вер- 
тикальные углы виденья объекта относительно оптической оси 
соответствующего глаза. Каждый фоторецептор сетчатки харак- 
теризуется своими угловыми координатами, которые опреденяют 
углы вндения данного фоторецептора. Тогда все объекты, распо- 
ложенные на этом направлении, проецируются на данный фото- 
рецептор. Таким образом, с каждым фоторецептором неподвиж- 
ного глаза можно связывать некоторое паправление видения, 
которое определяется координатами фоторецентора, или его «ло- 
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кальным знаком». Воспринимаемая точка находится в простран- 
стве там, где пересекаются линии видения объекта левым и пра- 
вым глазом. 

На первый взгляд метод «локальных зпаков» (под таким назва- 
нием известна теория Геринга) можно использовать и при созда- 
нии искусственных систем стерсозрения. Однако при ближайшем 
рассмотрении на этом пути возникает ряд затруднений. Пусть 
внешние объекты представляют собой точни, расположенные 
в пространстве произвольно (рис. 4.2). Каждая точка внешнего 
пространства порождает свое отображение на сетчатке в виде 
точек ил, а, аз (для левого глаза} и ф;, 65, 63 (для правого). Все 
точки внешнего пространства неотличимы друг от друга: они 
равны по размеру и яркости. Тогда возникает вопрос: как, зная 
только проекции точек, определить, какие из этих проекций пред- 
ставляют собой проекции одной и той же точки внениего про- 
страпства? В зависимости от того, как эти проекции будут груп- 
пироваться в нары, мы воспримем ситуацию. Чтобы лучше по- 
нять сказалное, пусть читатель закроет непрозрачным листом 
верхнюю часть рисунка, где показано положение точек во внеш- 
нем пространстве. Далее, используя лишь проекции точек на 
сетчатки, определим, каким реальпым точкам соответствуют точ- 
ки аи 0, аи бз, а и 65. Для решения этой задачи читатель 
должен провести прямые через указанные точки и найти пере- 
сечение линий а;0д и 0,01, аз0л и 00и, @зол, н 650, (пунктир на 
рис. 4.2). Эту ситуацию читатель смог бы получить, проведя 
указанные линии на листе бумаги, которым он закрыл верхнюю 
часть рисунка. Видно, что восприятие внешнего пространства 
при такой комбинации проекций будет отличаться от реальной 
ситуации, которая возникнет лишь тогда, когда рассматриваются 
пары а;,6,; а, 6. и аз, 0з. Задача отыскания такой пары точек 
на сетчатках глаз, которая соответствовала бы однозначно поло- 
жению реальной точки во внешнем пространстве, называется 
задачей глобального стереолсиса или задачей отыскания коррес- 
пондирующих точек. В настоящее время при создании методов 
реконструкции трехмерпой картины по двум плоским изображе- 
ниям осповное внимание уделяется именно задаче глобального 
стереопсиса. При этом считается, что, решив задачу глобального 
стереопсиса, найти трехмерпые координаты соотвотствующих то- 
чек труда уже не составляет. Эта задача, известная как задача 
локального стереопсиса, с чисто вычислительной точки зрения 
разрешима. Однако для такой реализации этого метода рекон- 
струкции внешнего пространства, который обеспечивает достаточ- 
ную точность, необходим учет ряда условий. Рассмотрим эти 
условия в свете экспериментальных фактов. 

Проблема гиперчувствительности. Человек 
способен заметить сдвиг одного стимула относительно другого, 
равный 1—5" зрительного угла. Это составляет чуть ли не десятую 
часть фоторецептора, имеющего размеры 20—24” зрительного 
угла. Этот факт совершенно не понятен с точки зрения теории 
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Рие. 4.3. Представление функции как суммы гармонических сигналов 


а — представление функции в виде суммы синусоид разных частот и амплитуд: по оси 
абсцисс — координата вдоль оси с (см. рис. 4.1), по оси ординат — значение освещенном 
сти; сплошная тонкая линия — истинное распределение освещенности на сетчатке (равно- 
мерное освещение сетчатки вдоль оси о в интервале (&, аџ); на рисунках сверху вниз по- 
казано, как увеличивая число суммируемых синусоид возрастающей частоты с определен» 
ным образом подобранной амплитудой, получаем суммарный сигнал, все полем и более 
совпадающий с исходиым распределением {полужирной кривой обозначен суммарный 
сигнал); б — спектр одного и того же сигнала при разных величинах окна, на котором 
осуществляется спектральный анализ: 1 -— ширина окна равна периоду синусоидального 
распределения (в окне может умещаться целое; число периодов); єпектр функции состоит 
из одиой гармоники, частота которой совпадает с частотой задапной синусоиды, т. е. ис- 
хопное распреденение можно получить суммируя только одну синусоиду; 2 — в окне ук- 
ладывается только половина периода синусоиды, в отом случае первая гармоника в раду 
суммируемых сигналов оудет иметь частоту, в два раза большую, чем частота исходного 
распределения, а частота каждой последующей гармоники в ряду удваивается. В целом 
суммируемый ряд будет содержать большое число членов, чем в случае (1). Так как в 
реальнойгсистеме число суммируемых гармоник консчпо (конечна пропускная способность 
канала, сетчатка —+ мозг), то’ точное воспроизведение исходной синусоиды не может быть 
достигнуто 
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Рие. 4.4. Эффекты смешения 


а — М, Е, Та и Г» — точечные стимулы, видимые па экране только левым тлазом; М,, 
Р, Ну. В, — гочечпые стимулы, видимые только правым глазом; П — линия раздела ле- 
него п правого полей видения; б — воспринимаемая, испытуемым картина после слияния 
дихоптичесни предъявляемых стимулов {изображен вид сверху — проекция на го- 
ризонтальную плоскость). Выше всех была видна точка М, которую испытуемый, смещая 
стимулы М, и М, мог сдвигать по циклопической оси в глубину. Ниже точни была видна 
точка, па которой испыгусмый фиксировал взгляд. Еще ниже видны две точки А’и В’, 
расположенные симметрично ио обе стороны циклопической оси. Испытуемый должен был 
установить точку М на глубипе точек А’ и В’. Если расстояние между точками Гл и 1, 
В: и В, не превышало 3—8 мин зрительного угла, то при уменьшении яркости точек 2; 
и В, испытуемый едвигал точку М и позиции, отмеченпой буквой А. Если яркость точек 
Рай В, умепьиолась- испытуемый ириближал к себе точку М. При расстоянии Г: — Ё} 
и В, — В, больше 8 мии зрительпого угла, уменьшение яркости точек, приводило к тому, 
что мспытуомый устанавливал точку М либо в позиции на глубине точки фиксации (на 
глубине точек А’ п В`), либо на глубипе точек А или В, Промежуточных значений не было 





«локальных» знаков, Дело в том, что координаты сетчаточного 
изображения согласно этой теории не должны меняться при сдви- 
ге точечного объекта в пределах области одного фоторецептора. 
Фоторецептор не может определить, в какой өго части находится 
изображение точки. Проблема усложняется в связи с тем, что 
число аксонов в нерве, выходящем из глаза (оптическом нөрве), 
чуть ди не в сотню раз меньше числа фоторецепторов в сетчатке 
(число фоторецепторов составляет около 100 млн, а число аксо- 
пов — около 1 млн). Иначе говоря, зрительный анализатор обес- 
пеживает относительную чувствительность, на порядок превышаю- 
щую разрешающую способность сетчатки. При этом следует учи- 
тывать, что число каналов, выходящих из сетчатки, в 100 раз 
меньше числа фотореценторов. 

Предложено несколько способов решения задачи гиперчувет- 
вительности. Один из них основан на расчете координат моды 
несколько расфокусированного светового пятна, освещающего не 
олин. а несколько фоторецепторов. Затем рассчитывают коорди- 
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наты точки по ответу тех фоторецепторов, на которых освещен- 
ность максимальна. 

Второй метод основан на применении разложения Фурье. 
Сигнал любой формы можно получить, сложив с соответствую- 
щими амплитудами синусоиды и косинусоиды разной простран- 
ственной частоты. Во многих случаях для передачи информации 
более экономично передавать сообщения о частотах и амплитудах 
суммируемых гармоник, чем передавать данные о значепиях 
выходного сигнала в каждой точке изображения. Предполагается. 
что передача информации от сетчатки к мозгу осуществляется 
с использованием преобразования Фурье. Если выходной сигнал 
фотореценторов распределен по синусоидальному закону, то доста- 
Точно передать только два сигнала, кодирующие частоту и ампли- 
туду этой синусоиды. При этом отпадает необходимость переда- 
вать множество сообщений об уровне сигнала на выходе кая:дого 
из фоторецепторов. Зная частоты и амплитуды суммируемых 
тармонических составляющих сигнала, можно восстановить ис- 
ходный сигнал, для чего достаточно просуммировать эти тармо- 
ники (рис. 4.3). При этом форма восстановленного сигнала будет 
непрерывной, благодаря чему можно заметить малейшие смещения 
распределения освещенности на сетчатке. 

Другое затруднение, возникающее при попытке объяснить 
стереопсис с позиций теории локальных знаков, связано с эффек- 
том «смешения глубин». Понять эффект смешения глубин лучше 
всего, рассмотрев эксперимент, В котором все зрительное поле 
разделялось на две области — левую и правую (рис. 4.4, а). 
Стимулы, расположенные в левой области, были видны только 
левому глазу, а стимулы в правой области — правому. Такое 
изображение стимулов на сетчатке возникает, если во внешнем 
поло будут точечные стимулы А и В или А и В’ соответственно 
(рис. 4.4, 6). Это имеет место, когда стимулы А и В расположены 
либо один за другим на циклопической оси, либо на одной глу- 
бине симметрично по обе стороны от циклопической оси А’ и В’. 
В случае, когда яркость точок Гл и В,, Г, и В, одинакова. при 
слиянии всех стимулов испытуемый воспринимает ситуацию, вос- 
произведенную на рис. 4.4. Если постепенно уменьшать яркость 
точек Г. и В,, то при небольших расстояниях между точками оба 
слитых стимула Аи В пачинают смещаться к наблюлателю. 
Если уменьшать яркость стимулов /» и А., то слитые точки А 
и В субъективно удаляются от наблюдателя. Такую картину нам 
удалось наблюдать в условиях пока расстояние между стимулами 
не превышало 3—8' зрительного угла. При ббльших расстояниях 
между стимулами слитые точки воспринимались только в двух 
положениях. Ряд авторов (Фоли и др.) утверждают, что эффект сме- 
шения глубин есть и при больших расстояниях между стимулами 
(вплоть до нескольких градусов зрительного угла). Однако нам 
такой эффект обнаружить не удалось. Эффект смешения глубин 
наблюдался и в опытах, когда стимулами служили наборы слу- 
чайно разбросанных точек. В этих опытах возникало субъектив- 
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ное ощущение, что точки расположены в пространстве на разной 
тлубине. Меняя яркость отдельпых точек, но оставляя неизмен- 
ным взаимное положение их друг относительно друга, можно 
вызвать ощущение восприятия их изменения по глубине. Следует 
добавить, что этот эффект имел место, пока расстояние между 
стимулами не превышало 8’ зрительного угла. 

Из описанных опытов следует, что воспринимаемое положение 
стимулов в пространстве зависит не только от положения их 
проекций на сотчатках, но и от относительной их яркости. Этот 
энспериментальный факт трудно понять с точки зрения теории 
локальных зпаков. 

Еще одним фактом, понять который с точки зрения теории 
локальных знаков чрезвычайно трудно, является субъективный 
дрейф стимула по глубине. Длительно наблюдая за одним и тем 
ке стимулом, можно заметить, что он субъективно меняет свое 
ноложение в пространстве. Кроме того, воспринимаемое положе- 
ние точки в пространстве зависит от окружающих ее стимулов, 
а такие и от того, какие стимулы предшествовали ее появлению. 

Из сказанного ясно, что при рассмотрении работы стерео- 
анализатора возникает проблема соотношения глобального и ло- 
кального стереопсиса . 

Разложение Фурье в предетавленин стереоизображений. При 
построении анализаторной системы произвольного признака или 
признаков основное внимание уделялось построению нейронов- 
детекторов, избирательно реагирующих на стимул с определенным 
значением параметра. При этом предполагалось, что из таких 
отдельпых признаков строится описание целостного образа. 

Детекторы более сложных признаков могут быть «собраны» 
из большого числа детекторов простых признаков. Для этого 
последние должны быть возбуждены одновременно или последова- 
тельно. Так, две прямые могут представлять изображение букв 
Г. Тир. В зрительной системе эти буквы можно представить 
отдельными детекторами, для образования которых используются 
Элементарные детекторы прямых, 

Долгое время шла оживленная дискуссия относительно детек- 
торной гипотезы. Споры по этой проблеме до сих пор еще не утих- 
ли. Что нейроны-детекторы существуют — это у большинства 
исследователей сомнений не вызывает. Однако какова их функ- 
ция — мнення расходятся. Высказывается предположение, что 
зрительная система осуществляет некоторое подобие разложения 
Фурье. Суть в следующем. 

Все функции можио получить, складывая с определениыми 
амплитудами и фазами синусоиды и косипусоиды разной частоты, 
Величины, определяющие амплитуду синусоиды и косинусои- 
лы (гармоники) заданной частоты, называют коэффициентом Фу- 
рье. 

Изображение на сетчатке глаза можно рассматривать как 
неготорую функцию. Значение этой функции в некоторой точке 
атин определяет интенсивность света, падающего на данную точ- 








ку. Рецепторы — светочувствительные элементы сетчатки — транс- 
формируют функцию раснредоления освещенности в функцию, 
описывающую реакции фоторецепторов на свет. Функцию рас- 
нределения реакций рецепторов можно представить в виде суммы 
синусоид и косинусоид разной пространственной частоты с опре- 
деленным образом подобранными амплитудами (коэффициентами 
Фурье). Предполагается, что в зрительной системе существуют 
нейроны, реакция которых определяет амнлитуду разных гармопик. 
Такая передача информации очень экономна в том случае, еслі 
распределение освещенности на сетчатке представляет собой огра- 
ниченный набор гармоник. Если функция представляет собой 
синусоиду, то для сообщения об этом достаточно указать частоту, 
фазу и амнлитуду синусоиды. При этом отнадаст надобность пере 
давать громадное число сообщений о величипе возбуждения ка;к- 
дого рецептора в отдельности. 

Паиболее вероятное место такой обработки информации — это 
сетчатка. В сетчатке человека имеется примерно около 120 мли. ре- 
цепторов, а онтический нерв, связывающий глаз с мозгом, со- 
держит всего около одного млн. отдельных волокон. Налицо факт 
сжатия ипформации при нередаче ее от фоторецонторов сетчатки 
в мозг. Такое сжатие информации можно достичь, используя 
метод анализа Фурье. Если в мозг поступает информация в виде 
коэффициентов Фурье, то по ним можно восстаповить исходную 
картину распределения освещенности на сетчатке, 

На нервый взгляд Фурье-анализ аналогичен методу анализа 
сигналов нри номощи детекторов. В самом деле, пейроны, реакции 
которых определяют величину коэффициентов Фурье, можно 
рассматривать в качестве нредетекторов, если использовать тер- 
мины детекторной модели анализатора. Ведь характеристики 
предетекторов описываются также синусоидами и косинусондами 
или другим набором базисных ортогональных функций. 

Однако на этом сходство между методом Фурье и детекторным 
методом кончается. Метод Фурье предполагает восстановление 
исходиого изображения нутем обратного преобразоватия Фурье. 
Реализация этого обратного преобразования в нейронной сети 
можно представить следующим образом. Пусть значения выде- 
леппых в сетчатке коэффициентов Фурье кодпруются величинами 
выходных сигналов соответствующих гапглиозиных клеток. Ган- 
глиозные клетки возбуждают нейроны более высоких уровней за 
пределами сетчатки. Реакции этих нейронов более высокого уров- 
НЯ пронорциональны поступающим на их вход сигналам, которые 
определяются соответствующими коэффициентами Фурье, и они 
порождают на уровне следующего слоя нейронов возбулдения 
в виде гармоники соответствующей частоты и амплитуды. Если 
число суммируемых гармоник велико, т.е. велико число нейре- 
нов, передающих значения коэффициентов Фурье, то на выходе 
иейроиов более высокого уровня достаточно точно воснроизво-- 
дится распределение сигналов на фоторецепторах, а тем самым 
и раснределение освещенности на сетчатке глаза. Однако реали- 
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зация метода Фурье при передаче информации в мозг встречает 
ряд затруднений. 

Трудпость заключается в следующем. Для того, чтобы нейроны 
выделяли коэффициенты Фурье с достаточной степенью точности, 
необходимо. чтобы они суммировали сигналы с большой площади 
сетчатки, лучше, если со всей сетчатки. Рецептивные поля таких 
нейронов занимали бы всю (или почти всю) сетчатку. Оргапиза- 
дип такого рецептивного поля потребовала бы громадного коли- 
чества связей. Кроме того, для определения цветовых свойств 
зрительной системе пеобходимы нейроны с локальными рецептив- 
пыми полями. Поэтому было высказано предложение, что в зри- 
тельпой системе осуществляется кусочный анализ Фурье. Это 
означает, что в зрительной системе имеются отдельпые каналы, 
каждый из которых «видит» только часть изображения па сет- 
чатке. Величина «видимой» отдельным каналом части изображения 
определяется рецептивным полем этого канала, величина которого 
составляет 0,5—2° зрительного угла, т.е. достаточно малую 
область сетчатки. В этом случае восстановление исходной картины 
таке происходит по отдельным участкам. Каждому участку 
соответствует определенная величина окна, через которое данный 
канал «видит» изображение. Рецептивные поля сетчатки меняют 
свои размеры в зависимости от уровни освещения. При увеличении 
освещенности размеры возбулхдающей части рецептивных полей 
уменьшаются. Если тормозная зона рецептивного поля при этом 
не меняет своих размеров, то нейроны определяют коэффициенты 
Фурье с некоторой погрепитостью. 

Если допустить. что ганглиозная клетка является частотным 
фильтром, то «рассчптываемые» сю коэффициенты Фурье соот- 
встствуют таким гармоникам, у которых только целое число пе- 
рподов укладывается в редептивпое поле канала, 

Если Фурье-анализ выполняется ганглиозными клетками, то 
измонепие размеров их рецептивных полей приведет в общем 
случае к снижению точности определения спектра изображения, 
а следовательно, и к падению точности воспроизведепия по этому 
спектру изобрахсепия. Рассмотрим случай, когда уменьшение 
рецентивного поля существенно повлияет ма увеличение ошибки 
как в определении спектра, так и в воспроизведении исходного 
изображения. Пусть изображение на сетчатке вдоль горизонталь- 
ной оси описывается синусоидой с пространственной частотой ®х. 
При этом ширина рецептивного поля такова, что в его пределах 
укладываются точно два периода синусоидального распределения 
освещенности. Определяя коэффициенты Фурье, найдем, что 
только одил коэффициент при гармонике с частотой, равной 
частоте исходного изображепия, будет отличен от нуля. Теперь 
уменьшим размер рецептивпого поля так, чтобы в пем уклады- 
валось только три полупериода той же синусоидальной решетки 
(рис. 4.4). Коэффициенты Фурье для этого случая равны: 


т 8—2 А (4.1) 











Если в первом случае исходная картина восстававливалась абсо- 
лютно точно на основе всего одного коэффициента, то при умень- 
шенном размере рецептивного поля для точного восстановления 
синусоиды пеобходимо иметь большее число коэффициентов Фу- 
рье. Их величины можно определить, подставляя в (41) А = 
= 0,1, 2,... 

Подведем итог. Число рассчитываемых в зрительной системо 
коэффициентов Фурье конечно. Для данного канала это число 
постоянно и не велико. Отсюда вытекает, что погрешность при 
восстановлении функции будет расти но мере уменьшения размеров 
окна за счет увеличения вклада других гармоник. При увеличе- 
нии освещенности рецептивных полей нейронов сетчатки они 
уменьшаются. Если бы эти нейроны осуществляли выделение 
коэффициентов Фурье и эти коэффициенты в дальнейшем пслоль- 
зозались бы для восстановлепия исходного изображения, то при 
возрастании освещенности восстановление изображения рыпол- 
нялось с возрастающей погрешностью. Это было бы довольно 
странным эффектом, поскольку различимость сигналов с ростом 
интенсивности увеличивается, 

Таким образом, применение метода Фурье для сжатия инфор- 
мации в канале «сетчатка — мозг» с последующим восстановле- 
нием изображения в мозгу представляется маловероятцым. Ис- 
пользование преобразования Фурье на более высоких уровнях 
зрительной системы остается не доказанной, однако и не опро- 
вергнутой гипотезой. 13 качестве одного из доказательств такой 
гипотезы указывают на наличие в зрительной спстеме нейронов, 
настроенных на разные пространственные частоты. Эти пейроны 
согласно выдвигаемой гипотезе определяют коэффициенты Фурье 
для разных гармоник. Однако, как мы увидим позже, эти нейроны 
могут быть обычными детекторами и не выполнять роль фильт- 
ров, служащих для определения коэффициентов Фурье. 

Предлагаемый далее метод представления стимула в зритель- 
ной системе с помощью детекторов имеет сходство с системой 
описания изображения, основанной на методо Фурье только па 
стадии анализа, на стадии разложения изображения по базнсным 
функциям. В детекторной модели такими функциями могут слу- 
жить характеристики предетекторов, представляющие собой на- 
бор ортогональных функций. Если преобразовапие Фурье пред- 
полагает затем восстановление исходного изображения, то детек- 
торная концепция позволяет опернровать отдельными призпа- 
ками, реализуя с их помощью функции управления. 


4.1.2, Локальпый етереоапализатор 


Прежде чем приступить к опасапию работы стереоанализатора, 
необходимо описать, как кодируются в зрительном анализаторе 
коордипаты фрагментов изображения на сетчатке левого илт 
правого глаза. Эту часть стереоапализатора будем называть 
монокулярным апализатором. 
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Раџее была введена координатная система сетчатки, позволяю- 
щая определять положение любого стимула (эту систему коорди- 
нат будем называть абсолютной системой координат). Однако 
введем еще понятие локальной системы координат, которая не- 
обходима для описания положения стимула в пределах локаль- 
пого анализатора. Монокулярный анализатор состоит из целого 
набора локальных анализаторов, каждый из которых получает 
сиглалы от фоторецепторов, расположенных в пекоторой ограни- 
чениой области 0, сетчатки. Эту область принято называть ре- 
центивным полем локального монокулярного анализатора, или 
просто его рецелтивным полем (РП). Монокулярные рецептивные 
поля разных локальных анализаторов перекрываются, так что 
одии фоторецептор посылает сигналы пескольким локальным 
анализаторам. Поэтому каждая точка пространства «видима» 
ряду локальных анализаторов. 

В связи со сказанным возникают следуютие вопросы. 

1. Как определяется местоположение изображения стимула на 
сетчатке в прелолах одпого локального анализатора? 

2. Так как стимул «виден» сразу нескольким локальным ана- 
лизаторам, причем его положение в рецептивпом поле каждого 
из них различио, то как определить, какие локальные анализа- 
торы следует выбрать для отсчета координат стимула? 

3. Как по «показаниям» отдельного локального анализатора 
определить положение стимула в абсолютной системе координат 
сетчатки? 

А. Цак по показаниям монокулярных анализаторов, измеряю- 
щим двумерные координаты изображения объекта, определить 
его трехмерные координаты? 

5. Как использовать стереоанализатор для описания поверх- 
востей реальных объектов, видимых в определенном месте про- 
странства? 

Координатная система локального анализатора. Положение 
стимула в локальном анализаторе будем привязывать к центру 
его рецептивпого поля. Пусть координаты центра рецептивного 
поля [го локального анализатора в абсолютной системе коорди- 
пат характеризуются числами ©, ү? — для левого глаза, и 
Во, 60 — для правого. Тогда локальную систему координат 
го локального анализатора можно получить, повернув абсолют- 
ную систему координат сначала на горизонтальный угол 00 
(или В), а затем на вертикальный угол ү (или 80) (рис. 4.1). 
Будем полагать, что если указанный поворот осуществляется 
по часовой стрелке, то координата центра отрицательна, в дру- 
гом случае она положительна. Зная координаты объекта в ло- 
кальной системе координат п зная координаты центра локальной 
системы локального анализатора на сетчатке, можно определить 
о- и ў-координаты объекта в абсолютной системе 


ША (4.2) 
(4.3) 


О == 0; — 0 
А 
тп 7, 
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где 0; и ү; — координаты объекта в локальиой системе коорди- 
пат. Зная координаты объекта в локальной системе координат, 
из выражения (4.3) можно найти абсолютные координаты. 

Кодирование положения стимула в локальном анализаторе, 
Сначала рассмотрим кодирование положения точечного стимула 
без учета его яркости, При построении системы кодирования будем 
исходить из детекторной концепции. Полагаем, что каждой точке 
пространства, отображаемой в отдельную точку рецептивного 
поля локального анализатора, соответствует свой детектор. Этот 
детектор возбуждается максимально тогда, когда в эту точку 
рецептивного поля проецируется точечный стимул. Пусть детек- 
торы положения точки в монокулярном анализаторе образуют 
карту детекторов, где близким детекторам соответствуют близкие 
по своему положению в пространстве точечные стимулы. 

Для построения такой системы будем исходить из результатов, 
представленных в гл. 3, где рассматривалось кодирование двух 
иезависимых величин. В данном случае ими являются угловые 
координаты точки (а, ү или В, $). Используем общую схему по- 
строения анализаторной системы. Сначала построим предетекторы, 
выходные сигпалы которых определяют компоненты вектора воз- 
буждения. Затем осуществим построение детекторов, которое 
сводится к определению векторов связей, коллинеарных соответ- 
ствующим векторам возбуждения. 

Для кодирования направлением вектора возбуждения двух 
координат изображения точечного стимула на сетчатке достаточно 
иметь четырехмерный вектор со следующими компонентами: 


{сов Л (а) сов 7, (ү), соз, (а) віп /. (р), зіп ў, (о) сов}, (т), 
эт Д (о) віп }, (ү))}. (4.4) 


Иначе говоря, необходимо иметь четыре предетектора, зависимость 
выходного сигнала которых описывалась бы функциями {4.4). Для 
этого предетекторы должны суммировать сигналы от фоторецеп- 
торов так, чтобы их сигналы были равны (4.4). Это достигается 
подбором эффективности связей «рецептор — вход предетектора». 
При этом эффективность связей как функция координат (положе- 
ния) фоторецептора в рецептивном поле должна описываться также 
выражениями (4.4). Это значит, что на вход предетектора ноступает 
лишь часть сигнала с фоторецептора с координатами (о, ү). Эта 
часть сигнала равна значению соответствующей функции после 
подстаповки в нее значений координат фоторецептора. 

Ради простоты, будем полагать, что функции /, (о), /, ($) яв- 
ляются линейными функциями, т. ө. (0) = Ма, }, (у) = А 


“ау, 
где А. А, = сопѕі. Если не оговорено особо, то будем полагать, 
что Ау = А, = А. Следствием выбора таких функций будет то, что 


чувствительность системы будет одинаковой во всех точках рецеп- 
тивного поля. Далее следуст указать, что, строго говоря, перемен- 
ные о и ү являются координатами в локальной системе, т. е. их 
следовало бы обозначать о; и ү;. Однако пока мы имеем дело с од- 
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ним локальным анализатором, ради простоты будем использовать 
символы а и 7. 
В этом случае функции (4.4) примут следующий вид: 


(соз Ао соз Ар, соз Ло віп Ар, віп Ла соз №, вів Ло віп Ар). (4.5) 


Функции (4.5) определяют весовые функции предекторов 
ау (а, ү), ть (о, т), 23 (9, Т) и за (0, ү) соответственно. Если стимул 
порождает над рецептивным полем анализатора распределение 
освещенности І (0, ~), то реакцию каждого из предетекторов можно 
найти, просуммировав с соответствующими весами сигналы от 
фоторецепторов всего рецептивного поля, т. е. из области ©; 


Х,= Ма (а, ү) (0, *), (= 1,2,3, 4). (4.6) 


Если стимул порождает точечное освещение, т.е. освещается 
только один фоторецептор, то предетекторы получают сигнал толь- 
ко от одного рецептора, и сигнал на их выходах с точностью до 
постоянного множителя равен значению эффективности связи этого 
рецептора с предетектором, 

Имея предетекторы, сигналы от которых образуют вектор вөз- 
буждения, можно приступить к построению детекторов положе- 
ния. Будем строить двумерную карту детекторов. В качестве сти- 
мула выберем пятно с гауссовским распределением освещенности, 
положение которого в локальном анализаторе характеризуется 
значением средних (2, 1), а ширина пятна — дисперсиями бы и 0%. 
Каждое положение пятна в рецептивном поле локального анали- 
затора характеризуется числами (@, 7) или вектором возбухдения 
Е = {Х,, Хз, Хз, Х4}, где величины Хх; =1, 2, 3, 4) находим 
по формулам (4.6). Далее с некоторой дискретностью будем пере- 
двигать световое пятно по рецептивному полю, рассчитывая для 
каждого его положения вектор возбуждения. На карте детекторов 
введем декартову систему координат. отложив по одной оси зна- 
чение переменной о, а по другой — значение переменной ү. Пусть 
центр пятна определяется координатами ©, $. Выберем детектор 
с координатами @, \ и соединим его с предетекторами так, чтобы 
вектор связей детектора был коллинеареп вектору возбуждения, 
порожденного световым пятном. Сдвигая пятно, построим карту 
детекторов положения точек в локальном анализаторе. При этом 
число детекторов может быть больше числа рецепторов в рецеп- 
тивном поле. 

При изучении чувствительности зрительной системы к смеще- 
пию пятпа используется процедура сравнения, представленная 
на рис. 4.5. 

Рассмотрим, какова чувствительность детекторной системы и 
как она зависит от ширины пятна. Для этого проведем с нашей 
системой следующий эксперимент. 

Сдвигая пятно по рецептивному полю, проследим, как пере- 
мещается максимум возбуждения по карте детекторов. Если мак- 
симально возбужденный детектор представить светящейся лам- 
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почкой, то при перемещении пятна положение светящейся ламноч- 
ки будет отображать координаты пятна. На рис. 4.6 представлены 
результаты такого эксперимента при разных размерах светового 
пятна. Пятно сдвигалось вдоль координатной оси © рецептивного 
поля. При этом на карте детекторов фиксировалась координата о 
светящейся лампочки, соответствующая координате максимально 
возбужденного детектора. На рисунке по оси абсцисс отложена 


2 2, 
Рис. 4.5. Дифференциальная чув- 
ствительность к смещению | АА 


а) 1, и 1, — вертикальные прямые, Ал — 
такая величина смещения одной прямой по 
горизонтали, когда испытуемый в более, [3 
чем 50% случаев, отмечал, что прямые сме- 

щены и не являются продолжением одна в 
другой; б) а, ё и с — обозначения точек, е2 
Аһ — такое смещение точки с по горизон; 


| 4 
р - 
тали, когда в более, чем в 50% всех слу. 
чаев, испытуемый говорил, что точки не ЕУ; 
лежат на одной прямой 

её 


координата пятна, а по оси ординат — координата максимально 
возбужденного детектора. Пока размеры пятна малы и соизмеримы 
с размерами фотореценторов, полученная кривая имела вид лест- 
ницы (7). При перемещении пятна в пределах фоторецептора поло- 
жение светящейся лампочки на карте детекторов не менялось. 
Дальнейшее смещение пятна приводит к скачкообразному измене- 
нию координаты максимально возбужденного детектора, а затем 
положение максимума возбуждения на карте детекторов опять не 
менялось. При увеличении размеров пятна происходит сглажива- 
ние скачков (2, 3 и 4) изависимость сначала становится линейной, 
а затем она принимает 5-образную форму. Наклон линейной части 
полученной зависимости больше единицы и близок к значепию 
константы Л. 

Несмотря на то, что между положением пятна на дискретной 
сетчатке и положением максимума возбуждепия существует одно- 
значная связь, возникает вопрос о том, какие координаты опре- 
деляются системой локального анализатора, ведь стимул занимает 
некоторую область на сетчатке. На этот вопрос можно получить 
ответ, если вспомнить, что кодирование осуществляется ориента- 
цией вектора возбуждения. Поэтому определим сначала вектор 
возбужщения, а затем найдем, какова связь между ориентацией 
вектора возбуждения и положением центра пятна на сетчатке. 

Чтобы определить вектор возбуждения, воспользуемся тем, 
что построенная система линейна. Стимул возбуждает набор фото- 
рецепторов, каждый из которых посылает сигнал на вход предетек- 
торов. Ипаче говоря, каждому сигналу, возбуждающему фоторе- 
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Рис. 4.6. Зависимость измеренного положения пятна от его истинного по- 
ложения в рецептивном поле локальшого анализатора 


а — распределение освещенности в рецептивном поле (по оси абсцисс — координата вдоль 
оси ©, а по оси ординат — величина освещенности); 6 — зависимость измеряемой коорди- 
наты «центра» пятна от его истинного положения (по оси абсцисс — физическое, а по оси 
ординат — измеренное аначения координаты «центра пятна»); 1—4 — зависимости, рас- 
считанные при четырех возрастающих размерах пятна (0% — 0.1, 0.5, 1.0, 3.0, где с — 
размеры фоточувотвительного элемента) 


цепторы на уровне предетекторов, соответствует вектор возбуж- 
дения. Результирующий вектор — сумма векторов, порожденных 
возбуждением одного фоторецептора. Так как пятно симметрично 
относительно своего центра, то распределение векторов также будет 
симметричным относительно вектора, порожденного фоторецен- 
тором, на который проецируется центр пятна. В этом случае ориен- 
тация результирующего вектора совпадет с ориентацией централь- 
ного вектора. Для наглядности эта ситуация представлена на 
рис. 4.7. Здесь рассмотрена ситуация, когда пятно одномерно — 
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оно вытянуто вдоль оси о, причем распределение освещенности 
в пятые описывается гауссовеким распределением. Модуль этих 
векторов равен (71 4 48 + а -- 2) = Г (0, ү), а ориен- 
тация определяется координатами фоторецептора (о, ?). Когда 
ивображение стимула в рецептивном поле симметрично относи- 
тельно некоторой точки, то направление результирующего вектора 
совпадает с направлением вектора, порожденного точечным сти- 
мулом, попадающим в центр симметрии изображения. Рассмотрим 
пару векторов, расположенных симметрично относительно цент- 
рального вектора. В силу симметричности распределения освещен- 
ности в изображении модуль этих векторов одинаков. Тогда, сум- 
мируя эти симметричные векторы, получим вектор, направление 
которого совпадет с центральным вектором. Попарпо просумми- 
ровав все векторы по всем фоторецепторам, па которые воздей- 
ствуст симметричное изображение стимула, получим вектор воз- 
буждения, совпадающий с центральным вектором. 

Итак, ориентация вектора на выходе локального анализатора 
представляет координату центральной точки нзображения. Модуль 
воктора как среднее от распределения освещенности в пятне опре- 
деляется векторным суммированием всех попарно симметричных 
векторов. 

Если изображение стимулав рецептивном поле несимметрично, 
то локальный анализатор выдаст коордннаты не центральной 
точки, а точки, близкой к центру «тяжести пятна». При этом ямеется 
В виду, что «масса» отдельпых точек определяется величиной: их 
освещенности. Эту точку будем пазывать центром освещения ло- 
кальпого анализатора. 

В заключение рассмотрим, как мепяется ориентация вектора 
при едвиге симметричного изображения на величину Аа вдоль 
оси чи Лу вдоль оси ү. Из сказанного следует, что вместо изобра- 
жепия можно рассматривать изображение точечного стимула, ко- 
ординаты которого равны (0, $) и совпадают с центром симметрии 
пятна. Этому стимулу соответствует вектор с компонентами 
{соѕ А2 соѕ Аў, соз АХ вію А, зт АЗ соѕ А№, зіп А зіп А} = Р (@, 4). 
Сместим стимул на величины Да и А?. Новому положе- 
вию стимула соответствует вектор Е (@ + Аа, ? + 4$) = 
= {603 А (6 + А5) соѕ А ($ -- Ат), созА (6 + Аа) віп А ($ + Д), 
віп А (Я -- Аа) соѕ А ($ -- Аў), т А (@ + Аз) віп А {$ + 45)} 
Косинус угла ЛУ между этими векторами равен 

соѕ ДУ = соз АДЯ сов ААЎ. (4.7) 


При сдвиге вдоль только оси а и ү имвем 
ДАУ = Аа или АЖ = ЛАЎ. 


Из приведенных данных можно сделать следующие выводы. 
1. При малых размерах пятна точность определения его коор- 
динат определяется дискретностью отсчета координат фоторецеп- 
торов. При увеличении размеров пятна или расфокусировке то- 
чечного стимула точность отсчета координаты центра пятна уве- 
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Рис. 4.7. Распределенне векторов 
возбуждения 


Это распределение возникает, если рас- 
сматривать влияние каждого освещенного 
фоторецептора в отдельности, причем ин- 
тенсивность освещения рецептора равна 
‘интенсивности пятна в точке, где находит- 
ся рецептор. Пятно расположено симмет- 
рично относительно своего центра, в ре- 
зультате этого распределение векторов 
также симметрично относительно вектора 
Ен. Суммируя попарно симметрично рас- 
положенные относительно Ең два вектора 
Ец = Би» всегда получим вектор, кол- 
линеарный вектору Ец. После суммирова- 
ния будем иметь один результирующий век- 
тор, характеризующий воздействие пятна 
на локальный анализатор, причем ори- 
ентация этого вектора совпадает с ориен- 
тацией вектора Ер 





личивается, Отсчет координат при этом становится практически 
непрерывным. Дальнейшая расфокусировка пятна в конце концов 
уменъшает точность отсчета. Это связано с тем, что часть пятна 
невмещается в рецептивное поле. 

2. Между степенью расфокусировки, дискретностью сетчатки 
и точностью определения координат существует связь. Линейная 
часть зависимости имеет наклон, близкий по значению к значению 
константы А, т. е. скорость смещения максимума возбуждения по 
карте детекторов в А раз больше скорости смещения пятна по 
рецептивному полю. Константа А определяет увеличение чувст- 
вительности к смещению пятна, создавая эффект гиперчувстви- 
тельности. 


4.1.3. Набор локальных гнализаторов 


Каждый локальный анализатор состоит из набора рецепторов, 
четырех предетекторов и множества селективных детекторов по- 
ложения, образующих карту детекторов (внутренний экран) ло- 
кального анализатора. На карте детекторов каждого локального 
анализатора максимально возбуждается один детектор, коорди- 
наты которого определяются координатами центра освещенности 
рецептивного поля этого локального анализатора. Степень воз- 
буждения этого детектора характеризуется суммарной интенсив- 
ностью освещепия рецентивного поля. Итак, на картах отдельных 
локальпых апализаторов производится дискретпое отображение 
распределения освещенности на сетчатках, При измерении сред- 
ней интенсивности освещения рецептивпого поля локального 
анализатора происходит приписывание этой интенсивности точке, 
являющейся центром освещенности локального анализатора. Кро- 
ме карты детекторов локальных анализаторов должен быть набор 
детекторов, на которые будет отображаться распределение осве- 
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ГА я + 
Рис. 4.8. Построение полной 2 &+/ 
карты монокулярных детек- ы 


торов речине 7 


І — фоторецепторы сетчатки, рас- 
положенные вдоль осн (линейка 

фотореценторов), Вертикальными 

отрезками обозначены границы ре- п П П ... П] РА 
цептивного поля отдельного ло- 

кального анализатора. Рецептив- 

ныс ноля локальных апализаторов \ 

перекрываются (О — точечный 

стимул, действующий в рецептив- И: 
ных полях і-го и (і + 1)-го локаль- 

ных анализаторов); 11 — прецетек- 

торы локальных анализаторов; 

ІІІ -— карты детекторов локальных 

анализаторов. На этих картах по- ГА 
ложение максимально вобужденного 

детектора определнется положением стимула в рецептивном поле (значком О указано по” 
ложение максимально возбужденного детектора на карте, стрелкой — отображение дейст 
вующего стимула на карту локальных анализаторов); величина выходного сигнала мак- 
симально возбужденного детектора определяется интенсивностью стимула; ГУ — полная 
харта детекторов, на которую производится отображение стимула со всех локальных 
анализаторов. Детектор 2-го локального анализатора представляет положение стимула 
в рецептивном поле в некоторой точке ар Координата этой точки в абсолютной системе 
равна о = а; -- о7. Эта величина не зависит от локальпого анализатора, на основе кото- 
рого она расечитывалась -— она определяет положение стимула на сетчатке в абсолют- 
ной системе координат. Таким образом, для отображения стимула на абсолютную карту, 
необходимо детектор ноложения ө на этой карте соединить с каждым детектором локаль- 
ного анализатора, представляющими эту же точку 



































щенности со всех детекторов локальных анализаторов. Этот набор 
детекторов будем называть глобальной картой детекторов поло- 
жения в монокулярном поле зрения, или, короче, монокулярными 
детекторами положения. 

Рассмотрим, как построить глобальную карту детекторов. На 
этой карте каждому детектору соответствует координата в абсо- 
лютной системе координат. Построение такой карты можно осу- 
ществить, учитывая связь между локальной и абсолютной системой 
координат. Пусть имеется одипочный точечный стимул с коорди- 
натами (0;, ү;). Этот стимул возбуждает максимально в [м локаль- 
пом анализаторе тот детектор, у которого вектор связи коллинеа- 
реи вектору возбуждения Л (а;, ү;). Указанный точечный стимул, 
благодаря перекрытию рецептивпых полей отдельных локальных 
анализаторов, «виден» множеству локальных анализаторол, при- 
чем в каждом из пих вектор возбуждения в локальной системе 
координат будет иметь свою ориентацию. Это следует из того, что 
положение стимула в рецептивном поле разных локальных ана- 
лизаторов будет разным. Однако орнентации этих векторов в аб- 
солютной системе координат совпадут, причем совпадет не только 
ориентация, но и модуль, который будет определяться интенсив- 
ностью стимула. Из сказанного вытекают два способа построения 
тлобальной карты детекторов, образующей глобальный экран. 

В каждом локальном анализаторе координаты точечного сти- 
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мула равны (0;, %;). Однако. переведя эти координаты в абсолют» 
ную систему координат для каждого локального анализатора, 
будем иметь одни и те же величины: 


а = 95 ай, у= т у. (4.8) 


Эти величины одинаковы для всех анализаторов, так как представ- 
ляют собой координаты одного и того же стимула в абсолютной 
системе, рассчитаипых с учетом положения стимула в локальной 
системе координат и положения этой системы отсчета на сетчатке 
в абсолютной системе координат (рис. 4.8). 

Опитем простой способ построения глобального экрана. Каж- 
дый детектор /-й локальной карты, представляющий координаты 
(«,, 7;), соединяем с детектором глобального экрана, координаты 
которого а, ү (4.8). При наличии в поле зрения одного точечного 
стимула все локальные анализаторы будут возбуждать один и тот 
же детектор глобального экрана. 

Зторой способ построения минует построение карт детекторов 
локальных анализаторов. Каждый локальный анализатор гене- 
рирует вектор возбуждения Е (&,, ү;). Ориентация этого вектора 
определяет координаты (0;, ү;) стимула в локальпой системе ко- 
ординат и координаты (4.8) в абсолютной системе координат. Со- 
едипим детектор координат (о, ү) глобального экрана с предетек- 
торами {-го локального анализатора такими связями, чтобы вектор 
связи этого детектора был коллинеарен вектору возбуждения 
Е (оу, Уз. В этом случае опять все локальные анализаторы будут 
максимально возбуждать один и тот же детектор глобального 
экрана. 

Однако рассмотренная система обладает малой разрешающей 
способностью. Покажем это на примере различения двух стимулов. 
Пусть имеются два точечных стимула $; и 5,, причем оба они од- 
новременно проецируются в рецептивные поля многих локальных 
анализаторов. Рассмотрим, какие координаты «выдадут» эти ана- 
лизаторы. 

Сначала определим суммарный вектор в гм локальном анали- 
заторе. Стимулу 1$; соответствует вектор Е (0, үг), а стимулу 
5, — Е (0:2, 7:2). Если в рецептивном поле одновременно действуют 
оба стимула, то в этом локальном анализаторе возникнет резуль- 
тирующий вектор Е (оиз, уз) = Е (01, Үп) + # (01, 9:2). Век- 
торы возбуждения всех локальных анализаторов в абсолютной 
системе координат совпадут и будут равны Е (0, ў) и Е (03, 72), 
а следовательно, совпадут и результирующие векторы: Е (05, үх) = 
= Е (о, т) - Е (0, үз). В итоге на глобальном экране будет воз- 
бужден один детектор, векторы связей которого коллинеарны 
векторам возбуждения разпых локальных анализаторов, причем 
эти векторы соответствуют одному и тому же результи рующему 
вектору возбуждения в абсолютной системе координат. 

Сказанное в упрощенном виде для двумерного случая проил- 
люстрировано на рис. 4.9. Стимулы 6$; и &, представлены на оси я, 
когда ү = 0. Показаны векторы в двух локальных анализаторах, 
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начало координат одного из которых совпадает с началом коорди- 
нат абсолютной системы, а начало координат другого анализатора 
сдвинуто на величину 0/2. Эта величина определяет угол поворота 
системы координат, в которой представлены векторы возбужде- 
вия. Для обоих локальных анализаторов результирующие век- 
торы совпадают, а это значит, что в совокупности анализатор вос- 
примет не два, а один стимул. Это справедливо до тех пор, пока 
стимулы будут действовать на рецептивное поле одного локального 
анализатора. Когда расстояние между стимулами увеличится и 
стимулы будут действовать на рецептивные поля разных локаль- 
ных анализаторов, то система воспримет стимулы раздельными, 

Из рассмотренного ясно, как преодолеть этот недостаток. Для 
этого необходимо, чтобы векторы возбуждения разных локальных 
анализаторов в абсолютной системе координат не были идентич- 
ными. Пусть модуль вектора возбуждения, порожденного одиноч- 
ным стимулом, тем больше, чем больше стимул к центру рецептив- 
пого поля. Для этого вместо компонент вектора (4.5) возьмем ком- 
попенты 


а (р) (а, (©, $), зо (0, $), та (0, т), 24 (а, 7)}, (4.8а) 


где а (р) — функция, убывающая с расстояпием р от центра ре- 
цептивного поля локального анализатора. 

Введение такой функции но меняет принципа кодирования ко- 
ордипат точечного стимула номером канала. Функция а (0) не ме- 
ияет и орнентацию вектора возбуждения, она влияет лишь на его 
длину — модуль. Однако благодаря введению этой функции, 
увеличивается различительная способность системы в целом 
(рис. 4.9). На рисунке представлены векторы Е (А) и Ё (8), порож- 
денные стимулами Аи В в двух различных локальпых анализа- 
торах. В рецептивпом поле ј-го анализатора стимул А находится 
вблизи от его центра, а стимул В расположен на периферии. В свою 
очередь, стимул В находится в центре рецептивного поля і-го 
локального анализатора, а стимул А, наоборот, сдвинут к перифе- 
рии этого локального анализатора. Благодаря наличию функции 
а (о), модули векторов, порождаемых в разных локальных ана- 
лизаторах стимулами А и В, будут различными: в }-м анализаторе 
вектор (4) будет длиннее вектора Е (В), а в і-м анализато- 
ре, наоборот, вектор Е (В) длиннее вектора Е (А) (рис. 4.9). 
В итоге после суммирования результирующий вектор Е (>) 
в ј-м анализаторе окажется повернутым в сторону вектора ЕЁ (4), 
а в Гм — в сторону вектора Е (В), после чего орнентация 
результирующих векторов в абсолютной системе более не совпада- 
ет. Различия в ориентациях векторов возбуждения тем больше, 
чем острее функция а (0). Однако чем круче падает функция а (р), 
тем меньше вклад периферийных рецепторов. При слабых сигналах 
это ведет к уменьшению отношения сигнал/шум, поскольку умень- 
шается зона усреднения фонового сигнала. Поэтому при выборе 
функции а (р) следует учитывать эти два противоречивых требо- 
вания. 
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Рис. 4.9. Два стимула Е/8) 
в рецентивном ноле ло- 
кального аналпзатора 2, 


а — области рецептивного поля ©,, я; ј- и +то локальных анализаторов ;соответственно 
(сплошной и пунктирной линиями очерчены квадраты); А и В — точечные стимулы, рас 
положенные на оси о (т. е. у = 0 — точки лежат в горизонтальной нлоскости); Е (А) 
п Е (В) — векторы, порождаемые каждым стимулом А и В в отдельности; Р (>) — век- 
тор, порожденный при одновременном действии на анализатор обоих стимулов Аи В; 
6 — векторы возбуждения в двух анализаторах; 1-Й локальный анализатор сдвинут отно- 
сительно і-го анализатора на величину о?. Этот сдвиг в векторном представлений выра- 
жается в повороте координатных осей (ха, х;) на угол а? (см. текст). Однако абсолютное 
положение всех векторов в пространстве не меняется. Так как на абсолютной карте изме 
ряется ориситация векторов в абсолютной системе координат, то оба анализатора будут 
возбуждать на абсолютной карте один и тот же детоктор, т. е. система будет не способна 
заметить наличия двух стимулов — «воспринимастся» один стимул с координатами (а + 
+ 93)/2, тде оз, 0), — координаты действующих стимулов в абсолютной системе; в — век- 
торы, порожденные двумя стимулами, когда влияние сигналов фоторецепторов на реак- 
пию предетекторов к периферии падает; (1) и (2) — для і-го и 7-го анализаторов. Перейдя 
в абсолютную систему, векторы Е (А) и Ғ (В) для обоих анализаторов имеют одпу и ту же 
ориеитацию, но модули этих векторов пе равны, как ото было рапьше. Стимул А нахо- 
дится ближе к центру ј-го анализатора, чем стимул В. Учитывая уменьшение эффектив- 
ности стимула при его сдвиге к периферии, модуль вектора Е (А) будет больше модуля век. 
тора Е (В). Для і-го апализатора наоборот, | Е (А) [< [Е (В) |. В итоге результирующий 
вектор в ј-м анализаторе окажется повернутым в сторону вектора Е (А), ав 1-м — в ©то- 
рону вектора Е (В). Итак, ориентация обоих векторов не совпадет и каждый локальный 
анализатор «отобразит» на глобальный экран точки, имеющие разные координаты, т. е- 
разные точки 


Итак, благодаря тому что векторы возбуждения в ми ім 
анализаторах, будучи представлены в абсолютной системе коор- 
динат, не совпадают, можно различить два точечпых стимула. 
При описанном способе построения глобального экрана это прп- 
ведет к тому, что каждый локальный анализатор возбудит па этом 
экране детекторы с разными координатами. В самом деле, вектору 
Е (>) в ј-м апализаторе соответствует координата ох, которая 
ближе к координате о точки А, чем к координате о точки В. 
Вектор Е (Х) в і -м анализаторе соответствует координате аз, 
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Рис. 4.10. Восиропзведение на глобальном экране одномерных распределений 
освещеппости 


а — гармоническос, б — сумма двух гауссовских распределений, 1 — исходное, 2 — вос- 
становленное (по оси абсцисс — координаты детекторов (положение на карте) вдоль оси 
в”, по оси ордннат —- значение выходного сигнала детектора) 


которая ближе к точке В, чем к точке А. Итак, при наличии двух 
анализаторов, каждый из них снгнализирует, что «видит» одну 
точку, но их положение в пространстве не совпадает. Значит, 
имеются две точки, что отображается в возбуждении двух разных 
детекторов па глобальном экране. 

Однако ситуация усложняется, если стимулы действуют на ре- 
цептивные поля более чем двух локальных анализаторов. Во всех 
этих анализаторах в абсолютной системе координат будут порож- 
даться векторы разной ориентации. Таким образом, возникает 
ситуация, при которой каждый локальный анализатор видит одну 
точку, причем координаты этих точек, «видимых» отдельными 
локальными анализаторами, не совпадают между собой. Это зна- 
ЧИТ, что при наличии физически только двух реальных точек воз- 
никает «ощущение» наличия мпожества точек. Как избежать этой 
неоднозначности? 

Чтобы найти ответ на этот вопрос, рассмотрим, как возбуждают- 
ся детекторы глобального экрана. Если каждый возбужденный 
детектор опять представить себе как светящуюся лампочку, яр- 
кость свечения которой отражает величину выходного сигнала 
детектора, то на тлобальном экране одновременно засветится мно- 
жество точек. На рис. 4.10 показано распределение возбуждения 
на глобальном экране, порожденное двумя расфокусированными 
точечными стимулами. Предетавлено распределение для детек- 
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торов, расположенных вдоль оси о. Расочитанное распределение 
имеет два максимума, что отражает наличие на входе двух стиму- 
лов. Число максимумов на таком распределении никогда не пре- 
вышает числа точечных стимулов. 

Итак, каждая точка на глобальном экране порождает одномо- 
дальное распределение возбуждения. Это значит, что мы видим 
вместо точки пятно, Центр этого пятна определяет координату 
воспринимаемой точки. Следует различать два аспекта, характе- 
ризующих чувствительность авализатора: способность воспринять 
два стимула раздельными (различительная чувствительность) и 
чувствительность к смещению одного стимула относительно дру- 
гого. Первая чувствительность зависит от числа локальных апа- 
лизаторов, перекрытия их рецептивных полей и функини а (р). 
Вторая чувствительность определяется свойствами локального 
анализатора, его способпостью заметить смещения меньшие, чем 
размеры рецептора. Из того, что было сказано, следует, что при 
наличии в рецевтивных полях одноврсменпо двух стимулов вос- 
принимаемое расстояние между ними всегда меньше физического. 
При больших расстояниях между стимулами они воспринимаются 
без искажений. Чтобы преодолеть уменьшение чувствительности 
при малых расстояниях между стимулами, введем взаимодействие 
типа «одновременный контраст» между предетекторами разных 
локальных анализаторов. 


4.1.4. Восстановление освещенности 
на глобальной карте детекторов 


Рассмотрим, как такая система способна воспроизвести распре- 
деление освещенности на сетчатке, восстановить ее на уровне гло- 
бального экрана детекторов. Пусть распределение освещенности 
на сетчатке представляет собой сумму двух гауссовских распре- 
делений освещенностей (рис. 4.10, 6, кривая 1). В результате из- 
мерений, осуществляемых локальными анализаторами, каждый 
из пих передает на глобальный экран информацию о координатах 
центра освещенности и усредненном значении интенсивности в его 
рецеитивном поле. Это сводится к возбуждению соответствующих 
детекторов на глобальном экране. Степень возбуждения этих 
детекторов положения определяется значением усредпенной 
по рецептивному полю иптенсивности освещепия. В результате 
работы локальных анализаторов на глобальном экране возникает 
дискретная картина распределения возбуждений детекторов. На 
выходе отдельных детекторов возникает сигнал, пропорциональный 
средней освещенности соответствующего локального анализатора. 
Эту дискретную картину можно сгладить, получив значение осве- 
щепности в промежуточных точках. Для этого можно использо- 
вать методы интерполяции. Распределение, представленное на 
рис, 4.10, 6 было получено е использованием линейной интерпо- 
ляции (кривая 2). На рис. 4.10, а показано восстановленное распре- 
деление освещенности на глобальном экране, когда оно на сетчатке 
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имело вид синусоиды. Для обоих распределений (рис. 4.10) вос- 
<тановленное распределение на глобальном экране достаточно хо- 
рошо совпадает с распределением освещенности на сетчатке. Пре- 
дельные частоты, которые можно восстановить при таком способе 
кодирования, определяются сдвигом рецептивных полей двух 
соседних локальных анализаторов, Этот сдвиг не может быть мень- 
ше расстояния между двумя соседними рецепторами. В то же самое 
время величина «замечаемого» апализатором сдвига стимулов на 
сетчатке меньше расстояния между соседними фоторецепторами. 
Это и образует эффект гиперчувствительности. 

Координаты положения стимулов в трехмерном пространстве. 
Для восстановления поло,кения стимула в трехмерном простран- 
стве основную трудность представляет определение удаленности 
стимула относительно паблюдателя. Для определения удаленности 
можно воспользоваться разными приемами. Один из них следую- 
щий. Предполагают, что паблюдатель при определении расстоя- 
ния до стимула устапавливает такую ориентацию глаз в орбитах, 
что объект проецируется в центры сетчаток. Зная ориентацию глаз, 
можно одпозначно определить точное положение объекта в про- 
странстве. Одпако точность такого определения будет ограничена 
точностью определения ориентации глаз. При наличии в поле зре- 
ния нескольких стимулов такое измерение потребует последова- 
тельной фиксации взора на каждом из объектов. Тогда для опре- 
деления удаленности разпых точек поверхности объектов потре- 
бовалось бы сканирование взором всей поверхности, 

Другой способ связан с тем, что между кривизной хрусталика 
глаза, при котором получается четкое изображение объекта на 
сетчатке, и удаленностью до объекта существует однозначная 
связь. Следовательно, зная кривизну хрусталика, можно одно- 
значно определить расстояние до объекта, но точность такого ме- 
тода измерения также невелика. 

Остается рассмотреть метод определения трехмерных координат 
на основании сравнения изобра;кений объекта на сетчатках. По- 
ложение стимула А в трехмерном пространстве представлено на 
рис. 4.11. Если известно положение глаз в орбитах, то положение 
стимула можно характеризовать двумя парами углов видения (о, ү) 
и (р, 6). Зная эти углы, можно однозначно определить положение 
точки А в пространстве. Таким образом, данный метод определения 
точек в трехмерном пространстве связан с кодированием всевоз- 
можных комбинаций пар углов (о, ү) и (В, 5). 

Этот метод кодирования может быть сведен к построению де- 
текторов положения объекта в трехмерном пространстве. Сначала 
строится набор монокулярных детекторов положения, образующих 
две карты монокулярных детекторов положения изображепия 
стимула на сетчатках. Это построение уже описано в предыдущих 
раздолах. Далее строится набор бинокулярных детекторов, кото- 
рые являются детекторами одновременного возбуждения двух 
впределенных монокулярных детекторов. Эти детекторы одновре- 
менно возбудятся тогда и только тогда, когда стимул будет на- 
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я Рие. 4.11. Биполярные координаты 


Ол, Ор — оптические центры левого 
и правого глаз соответственно, Ғ — точка 
фиксации; ч — у — циклопическая ось, 
А — объект, Аз — его проекция на гори- 
зонтальную плоскость 


ходиться в такой точке простран- 
ства, которая видна левомуглазу 
под горизонтальным (о) и вер- 
тикальным (ү) углами, а правому 
глазу эта точка будет видна 
под углами (В) и (8). Ипаче 
товоря, бинокулярный детек- 
тор выполняет логическую опе- 
рацию «и», возбуждаясь только 





} тогда, когда возбуждены и де- 
/ р 7 тектор монокулярного положе- 
14 " ния (а, т), и детектор моноку- 


лярного положения (В, 0). 
Такое построение детекторов совпадает с тем, что было опи- 
сано в работах Бишопа, Барлоу, посвященных исследованию сте- 
реодетекторов зрительной системы кошки и обезьяны. Однако 
при таком построении стереодетекторов остается не ясным, как 
струпнировать эти детекторы в набор детекторов, представляющих 
точки в пространстве, которые воспринимаются как равноудален- 
ные по глубине. Не ясно также, как выделить набор детекторов 
для точек, разных по глубине, но лежащих в одном направлении, 

Чтобы преодолеть эти затруднения, можно сначала определить 
те переменные, которыс испытуемый связывает с понятпем глу- 
бины, горизонтального и вертикального направлений. Далее 
можно рассмотреть, как эти параметры закодировать в предлагав- 
мой системе, построив детекторы этих переменных. 

Рассмотрим набор координат, при помощи которых описывают 
положепие объекта в пространстве (рис. 4.11). Прожде всего про- 
ведем прямую через точки, в одной из которых расположен объект, 
а другая точка образована пересечеппем цикяопической оси с ли- 
нией, соединяюшей оптические центры глаз. Далее определим углы 
фи Ө. Угол Ө, образованный проведенной линией с горизонтальной 
плоскостью, представляет собой вертикальный параллакс. Угол ф, 
составленный циклопической осью и проекцией линии АО на го- 
ризоптальную плоскость, образует горизонтальный параллакс. 
Далее рассмотрим угол между прямыми А0, и АО.. Если все 
другие параметры заданы, этот угол характеризует удаленность 
до объекта. Указанные углы принято называть биполярными ко- 
ординатами. Их можно выразить через углы видения объекта а, 
у ив, б. В общем виде зависимость между биполярными коорди- 
натами и угламн видения довольна сложна, однако, когда стимулы 
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находятся вблизи окружности Фит — Мюллера, н их вертикаль- 
ный параллакс не велик, то биполярные координаты выражаются 
через углы видения достаточно просто. Так, 


ф= (а + В)/2, 0 (у + 8)/2 п © = п (0, + Во) — 
— (&— В. (4.9) 


Переменная «о зависит от величины л — (а, -- В), которая не 
меняется при постоянной ориентации глаз в орбитах. При изме- 
нении положения точки во внешнем пространстве при постоянстве 
ориептации глаз меняется только величина (а — В), которую при- 
нято называть диспаратностью и обозначать, как 

А = (а — р). (2.10) 
Итак, величины Ф, А п Ө вблизи точки фиксации довольно точно 
определяют положение стимула в пространстве. Для более уда- 
ленных точек ошибка при определении положения объекта по 
величинам (4.9) уволичилается. Для уменьшепия ошибки следует 
из величины более точно выразить через углы видения. Однако 
в литературе пока ограничиваются величинами (4.9). Рассмотрим, 
как можпо постропть детекторы переменных величин 


а, Ли Ө. (4.11) 


4.1.5. Построение локального стереоанализатора, 
кодирующего биполярные координаты 


Для непосредетвенного кодировапия биполярных координат удоб- 
нее иметь монокулярные предетекторы, у которых реңептивные 
поля повернуты на 45°. В этом случае оси рецептивных полей ока- 
зываются повернутыми относительно осей © п у на 45°. Обозначим 
эту координатпую систему как (00ү). Пусть в повернутой ко- 
ординатной системе восовые функцип мопокулярных предетекто- 
ров описывались функциями (4.5) и (4.8). Для того чтобы найти 
вид этих функций в координатной системе (20), необходимо сна- 
чала выразить переменные ©’ и у’ через переменные © и 7, а затем 
подставить полученные значения в выражения (4.5) или (4.8). 
В этом случае эти функции будут зависеть только от & и т. Учиты- 
вая, что оси я’ и ү’ поверпуты относительно осей хи р на 45°, 
имеем 


9 = р) и у (а), (4.12) 


где К = соѕ 45°, После подстановки (4.12) в выражение (4.5) для 
первой весовой фупкции, имеем 


д (9, ү) = соз № (0 +- ү) соз М (а — ү) = (сов Ма + 


4-соз ^')/2, (4.13) 
где А’ = АЕ. Аналотичным образом моло получить выражение 
ть (0, 7) = (ма Ма — зіп №ү)/2 (2.12) 
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аз (0, ү) = (кіп Ма + за М№ү)/2 (4.15) 
ац (9, ү) = (соз Ма — соѕ Мү)/2. (4.16) 


Вид функций (4.8а) в новой системе координат будет отличаться 
от выражений (4.13—4.16) только общим множителем а (0’), где 
р’ — расстоярне от центра рецептивного поля, когда коорлинаты 


точки даны в новой системе координат (00). В этом случае имеем 
набор 


а (07) {г (0, т) (= 1, 2, 3, 4). (4.17) 


В дальнейшем для краткости будем обозпачать № = № ар = 
УД , 


Имея мовокулярные предетекторы (4.13—4.16) пли (4.17), можно 
приступить к построению предетекторов отдельных биполярных 
координат — Ф, А и Ө. 

Предетекторы горизонтального направлевия. Пусть имеются 
два нейрона-предетектора, выполняющие алгебрапческое сумми- 
рование сигналов, поступающих от мовокулярвых предетекторов. 
Рассмотрим свачала случай точечного сигнала с координатами 
изображений его на сетчатках. Эти координаты равны соответствен- 
но (а, ү) и (В, $). Выходной сигнал этих нейропов равен сумме со- 
ответствующих весовых функций; 


п (о, В) = о, т) + 24 (6 $) 2 (В, 8) + 24 8,6) = 
һар (0 — 6) 
2 








== 4608 р сов , 


п, (а, В) = хз (а, №) 25 (о, ү) + 2 (В, 5) + 2, (В, 8) = 


Ат хез В) ооз лев) 








Величины {№ (0, В), №, (о, В)} будем рассматривать как ком- 
поненты двумерного вектора, ориентация которого зависит только 
от значения параметра ф = (0 -- В)/2. Этот вектор в дальнейшем 
будем обозначать как вектор Н. Имея компоненты такого вектора 
возбуждения, по изложенной ранее методике можно построить 
карту детекторов горизоптального направления. Каждый такой 
детектор будет селективен к определенному значенито горизонталь- 
пого направления (рис. 4.12). 

Предетекторы дненаратности. Для получения предетекторов 
диспаратиости ведем два дополнительных нейрона, осуществляю- 
щих суммирование сигналов от монохулярных предетекторов раз- 
ных глаз. Рассмотрим реакцию этих нейронов на точечный стимул 











а, (о, В) == А, (о, В) == соѕ Јер. соз рев. , 
а, (а, В) = 2, (а, т) + 1 (©, т) — 22 (В, 8) — 2.(6, 8) = (1.18) 
==4с08 224) вї АС 


156 


205 ма + сол - 4л 
со5Ам-с05 Ар - Їл 

а 7 2 
віп Аас +3іпА –. 3л 


зіп Маг -вілар 2л 











Ре 
РЧ 
$ соѕАД,ѕіпАД с05А. с,5іпА 605,6, 551. 
Е , /ри. риленыЕ Вертинельныв 
2 
< /2убины правления правлений 
ҹ Д =/а-/)/2 ф=/е:+,2)/2 92/0+5)/22рад 


Рие. 4.12. Модель локального анализатора использующая биполярные ко- 
ординаты 


Вр, В — сетчатка левого и правого глаз соответственно; сплошной и пунктирной линия- 
ми отмечены перекрывающиеся рецептивные поля разных локальных анализаторов; «Оф? 
и 806 — координатные системы локальных анализаторов; А — точечный стимул, а его 
изображение на сетчатках обозначено кружками; 1л +559 Ал И 4, 66 4р — монокуляр- 
ные пейроны, осуществляющие суммирование сигналов со всего рецептивного поли 
(структура рецептивного поля каждого нейрона показана слева и справа верхней части 
рисунка). Второй слой монокулярных нейронов осуществляет линейное суммирование сиг- 
валов и образует предетекторы горизонтальных и вертикальных координат. Последний 
слой — бинокулярные нейроны-предетекторы глубины, горизонтального и вертикального 
направлений 
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Ориентация вектора возбуждения с компонентами {а, (о, В), 
1, (о, В)} зависит только от диспаратности А = (о — В). Этот век- 
тор в дальнейшем будем называть вектором диспаратности и будем 
обозначать как П. 

Предетекторы вертпкального направления. Для кодирования 
вертикального параллакса Ө введем еще два нейрона, выполняю- 
щих суммирование сигналов от монокулярных предетекторов. 
При точечном стимуле 


о (7, 8) = 2; (а, $) — 24 (0 1) + 21 (6, 8) —– (В, 6) = 
Ао о АО) 
2 2 ' 








= 4008 со 


у (7, 5) = 23 (0, т) — хз (0, т) -- <. (В, 8) — 23 (В, б) = 


Ад) (0—8) 
о ли 








=4 311 . 

Величины {у, (ү, $), у, (у, 8)} образуют компопенты вектора 
возбуждения. Ориентация этого вектора зависит только от вер- 
тикальпого параллакса 0 = (ү + 5)/2. Данный вектор в дальней- 
шем будем обозначать У. 

Итак, три вектора Н, О и Ұ определяют биполярные коорди- 
наты точечного стимула в локальном стереоанализаторе. 

В случае совместного кодирования всех трех биполярных 
координат Ф, б и 0, необходимо иметь восемь предетекторов с ве- 
совыми фупкдиями 


{соѕ Ар с08 ЛА соѕ АӨ, соз Аф соѕ Аб ѕір АӨ, соѕ Ао ѕіп А8 соѕ А6, 
соз Ар зір А зщ Ле, зіп Аф с03 А5,соѕ ЛӨ, вір Ар соѕ А зір А0, 
вію Аф зщ Ад сов АӨ, вію Аф зір А віп ^0). (4.19) 


При наличии таких предетекторов можно обеспечить одинаковую 
чувствительность к изменению биполярных көординат. 

Возилкает вопрос, можно ли получить указанные бинокуляр- 
ные предетекторы из мопокулярных предетекторов, осуществляя 
лишь суммирование и вычитание их сигналов. Этого можно до- 
стичь, используя предетекторы с весовыми функциями вида (4.5) 
(или (4.8а)). Покажем это на примере построения двух предетек- 
торов — остальные можно построить аналогичным образом. Пред- 
полагается, что стимулом служит точечный стимул. Пусть в зри- 
тельной системе имеется нейрон, осуществляющий суммироваиие 
сигналов со следующих монокулярных предетектеров: 


6. (ф, 5, 0) = [а (0, ү) + 2, (В, 8) = соз Аа соз Лу + 
+ в03 АВ соѕ А5]/2 = соѕ А (а + $) + соѕ А (о — ү) + 
4- соз А (В 4 5) | соз А (В — 5)]/2 = 2 [соз А (ф + 6)/2 + 


-- соз А (ф — 0)1 соз АЛ/2 -= 4 соз ^.$/2 соѕ АА/2 сов 0/2 
(4.20) 
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(используется условие: вертикальные углы обычно мало между 
собой различаются, т. е. ү = 5). Аналогичным образом, суммпруя 
сигналы монокулярных предетекторов, можно получить и все дру- 
тие компоненты искомого бинокуляриого вектора возбул.депия 
(4.19). 

В качестве координат трехмерной карты детекторов выбором 
значения параметров Ф, А и 0. Каждый детектор этой карты с ко- 
ординатами (Ф. А, 6) имеет вектор связей, ноллилеариьй вектору 
возбуждения В, который поро;кдастся точелтим стимулом с вве- 
донными зиачениями биполярных координат. Координаты вектора 
возбуждения равны значениям компонент. которые получаются 
после подстановки Ф, А, Ө в (4.19). 

Пока речь идет о кодировании положения точечного стимула 
локальным бинокулярным анализатором, когда решен вонрос о 
том, какие монокулярпые локальные анализаторы выбраны в ка- 
честве партнеров при образовании бинокулярного анализатора. 


4.1.6. Кодирование биполярных координат 
набором локальных анализаторов 


Стереоанализатор состоит из множества локальных анализаторов, 
рецептивные поля которых перекрываются. При этом одна и та 
же точка пространетва видна одновременно множеству локальных 
анализаторов. Каждый локальный анализатор «измеряет» полозже- 
ние этой точки в своей собственной системе координат. Если не 
принять специальных мер, показания разных анализаторов будут 
различаться. Возникает вопрос, которое из этих показаний вы- 
брать? 

Сначала рассмотрим в отдельности кодирование глубины. ког- 
да точечный стимул находится в горизонтальной плоскостн п вер- 
тикальный параллакс 0 == 0. Глубина определяется дисиарат- 
ностью 


А=а 6. (4.21) 


В каждом локальном анализаторе углы видения измеряются 
В собственной системе координат, относительно центра своего ре- 
цептивного поля. Кроме того, в каждом локальном анализаторе 
значение константы А может быть другим. В і-м локальном ана- 
дизаторе поло;кенив изобразкения точки в рецептивном поле ха- 
рактеризуется числами (0;, ү;), если рассматривается изображе- 
ние на сетчатке левого глаза. Для А-го анализатора сетчатки пра- 
вого глаза имеем числа (В,, б,), где в общем случае і 52 ХК. 
Аналогичпым образом обозначим константы мил». Пусть при об- 
разовании локального стереоанализатора і-й монокулярный ана- 
лизатор левого глаза образует пару с /-м монокулярным апали- 
затором правого глаза. Пока не введены какие-либо ограничения, 
і-й анализатор может образовывать пары с множеством монокуляр- 
ных анализаторов другого глаза. Справедливо п обратное утверж- 
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дение. Диспаратность в данном случае определяется разностью 
Ак = № — МВ. (4.22) 
Выразив локальные координаты через абсолютные, и, учитывая 


положение рецептивных полей на сетчатках (4.8), из (4.22) полу- 
чим 


А = Моа АВ а — А,В = А, (0) А (1), (4.23) 











где 
А, (В) = Ма — АВ, А (0) = а — АВ. 





Из выражений (4.23) и (4.23а) следует, что диспаратность в раз- 
ных парах монокулярных анализаторов может быть разной. Мож- 
но ли так составить пары монокулярных анализаторов, чтобы для 
них диспаратность (4.23) А; = соп8&? Пусть пары монокулярных 
анализаторов подобраны так, что каждому локальному анализа- 
тору на сетчатке левого глаза соответствует лишь оди локальпый 
анализатор на сетчатке правого глаза. При этом константы А 
и координаты центров рецептивных полей равны между собой 


м = № и о = №. (4.24) 


Этому условию удовлетворяют все точки, лежащие на окружнос- 
ти Фит — Мюллера. Действительно, точки, для которых удовлет- 
воряется условие о = В, имеют одну и ту же диспаратность, рав- 
ную нулю. Подставив в (4.23) координаты точек а = В и исполь- 
зовав равенства (4.24), получим, что для этих точек А, = 0. Итак, 
если точка находится на окружности Фит Мюллера, то показа- 
НИЯ глубины во всех локальпых анализаторах в данном случае 
совпадают. При удалении точки от этой окружности растет разно- 
бой в ноказаниях локальных аиализаторов. Переходя к биноку- 
лярным детекторам, можно сказать, что при нахождении точки 
на окружности Фит — Мюллера, суммарное число детекторов, 
сигнализирующих одну и ту же (нулевую) глубину, будет макси- 
мальным. При удалении точки от этой кривой увеличивается раз- 
нобой в показаниях детекторов. 

Исследуя зрительиую систему кошки, Бишоп с сотрудниками 
показал, что число детекторов селективных к нулевой диспарат- 
ности стимула максимально. Чем больше диснаратность, тем 
мепьце детекторов селективиых к этой диспаратности. 

Гассмотрим теперь кодирование горизонтального параллакса, 
т.е. величины фи = 9; | В = ма АВ - Мо - АВ или 

фи = Фо (00) + Ф (10), (4.25) 
где 

Фо (2) = №а -- мВ, Ф() = А АВО. (4.25а) 

Если при организации пар монокулярных анализаторов исхо- 
дить из условий (4.24), то для точек, лежащих на окружности 
Фит — Мюллера имеем 


фо (2) = 2, Фф (0) = 2ма. (4.26) 
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Рис. 4.13. Диилопия в модели 


Ол, Ор — оптические центры левого и правого 
глаз, Р — точка фиксации, окружность — ок- 
ружность Фит — Мюллера. Бинокулярное на- 
равление является арифметическим средним 
от монокулярных паправлений © и Ё, т.е. 
(а ГО = @ + 02 + © 4 672. Для 
каждого локального анализатора величина 
&' + В'2 постоянна, определяется положе- 
нием рецептивных полей на сетчатках. Учи- 
тывая эту константу, можно получить инфор- 
мацию о координате в абсолютной системе. 
Стимул проецируется в корреспондирующие 
рецептивные поля (т, е. рецептивные поля, 
центрам которых соответствуют точки на ок- 
ружности Фит — Мюллера), выдается инфор- 
мация о паличии стимула в определенном 
паправлении. Эти поля образуют перцептив- 
ное поле бинокулярного анализатора. Пусть 
ворреспондирующие поля просматривают сов- 
местно отрезок 1—1 на окружности. Стимул 
будет действовать на порреспондирующие по- 
ля, пока он будет находитьсн в пределах ко- 
нусов 1011 и 1051. Если стимул при удале- 
нии от окружности Фит — Мюллера выйдет 
за их пределы, то изображения этого объекта 
на сетчатках разных глаз попадут в некорре-- 
пондирующие рецептивные поля, посылающие 
сигналы в разные бинокулярные локальные апализаторы. Так, точка А находится даль“ 
ше предельной точки Ад. На сетчатке левого глаза она будет видна под углом а’> а, 
а на сетчатке правого глаза — под углом В’ < В;, действуя на разные бинокулярные ло- 
кальные анализаторы. В абсолютной системе координат направление на объект, «изме 
реннос» ананизатором с входом от леного глаза, будет равно ©”, а напривление, «измерен» 
нос» анализатором е входом от правого глаза, — В’. Так как а’ == В, объект будег виден 
сразу в двух направлениях, — возникнст диплопия 

















Из выражения (4.26) видно, что абсолютная координата ф 
для точечного стимула совпадает с горизонтальным углом виде- 
ния отой точки монокулярным анализатором. 

Рассмотрим теперь случай, когда точка А удаляется от окрузк- 
ности Фит — Мюллера (рис. 4.13). Область пространства, одновре- 
менпо просматриваемая обоими монокулярными анализаторами, 
огранпчепа четырехугольником 1Ад1Аб. Если при смещении сти- 
мула относительно окружности Фит — Мюллера он выходит за 
пределы указанного четырехугольника (точнее дальше точек Ад 
и 45), то изображение отого стимула находится в рецептивных 
полях монокулярных анализаторов, входящих в разные локаль- 
ные стереоанализаторы. При этом один локальный апализатор ви- 
дит точки под углом @, а другой — под углом В в абсолютной си- 
стеме координат. Только на окружности Фит — Мюллера эти уг- 
лы равиы между собой. Следовательно, одип и тот же точечный 
стимул впе зоны Папума виден в двух разных направлениях. При 











этом стимул лвоптеся — наступает диплопия. Физиологической 
основой дицнлопии является одновременное возбуждение дотекто- 
ров, селективных к разным горизонтальным параллаксам. Таким 
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образом, и в случае кодирования параметра Ф, стимулы, раєпо- 
ложенные на окружности Фит — Мюллера, в разных локальных 
анализаторах возбуждают детекторы, селективно настроенные 
к одному и тому же направлению ф. При удалении стимула от этой 
окружности возбуждаютея детекторы разных направлений, что 
приводит к диплонии. 

Итак, положение точечного стимула в пространстве определя- 
ется координатами возбуждаемых этим стимулом. Если стимул 
находится на окружности Фит — Мюллера, то все локальные ана- 
лизаторы возбуждают одни и те ;қе детекторы глобального экрана. 
При смещении стимула от этой окружности возбуждаются детек- 
торы, селективные к разным биполярным координатам. Этот раз- 
нобой в показаниях увеличивается при увеличении смещения 
стимула от указанной окружности. Учитывая сказанное, следует 
предусмотреть механизм, способпый в условиях разнобоя данных 
дать однозначный ответ о положении стимула в пространстве. Та- 
ким мехапизмом может быть латеральное торможение меукду ете- 
реодетекторами глобального экрана. В результате латерального 
тормозкения происходит подавление слабо возбужденпых детек- 
торов и подчеркивание доминирующих. 


4.1.7. Бинокулярная яркость 


При рассмотрении вопроса о том, какую информацию несет вели- 
чина выходного сигнала стереодетектора, будем псследовать си- 
туацию, когда стимул распото;кен на окружности Фит — Мюлле- 
ра. На ВХОД бинокулярного анализатора поступает спгнал от 
монокулярных предетекторов. Модуль монокулярного вектора воз- 
буждения несет информацию об интенсивности света, действую- 
щего на сетчатку одного глаза. Так как бинокулярные элементы 
осуществляют суммирование сигпалов от монокулярных нейро- 
нов, то их ответ будет отличаться от ответа каждого из моноку- 
лярных нейронов. Рассмотрим теперь, как влияет монокулярная 
яркость стимула на реакцию бинокулярных детекторов. 

Так как стимул находится на окружности Фит — Молзера, 
то углы видения объекта левым глазом совпадают с углами виде- 
ния объекта правым глазом. Пусть интенсивность изображения 
точечного стимула на сетчатке левого глаза равна Гл, а на сетчат- 
ке правого глаза — Г,. Тогда реакция соответствующих моноку- 
лярных предетекторов равна соответственно 


Та (9. ү) {11 (9, ү), ть (9, $), яз (9, 7), 24 (а, 1)} (3. 
Г. (В. 5) (2, (В, 6), х. (В, 6). хз (В, 6), х, (В, 8)}. (4.28) 


Реакция бинокулярных элементов определяется суммой реак- 
ций монокулярных предетекторов, величина которых равиа значе- 
нию выражений (4.27) и (4.28). По условию я = В, а у = 8, это 
означает, что реакция предетекторов бнполярных координат отли- 
чается от выражений (4.19) только множителем Г. (а, ү) -+ Г, (В, 
б). Так как реакция максимально возбулсденного детектора равна 


т> 
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модулю вектора возбуждения, то выходной сигнал этого детектора 
будет определяться суммой монокулярных яркостей стимула. При 
удалении стимула от окружности Фит — Мюллера, выходной 
сигнал детекторов падает, происходит уменьшение бинокулярной 
яркости стимула до уровня монокулярно воспринимаемой яркос- 
ти при дицлотни. 


4.1.8. Поезедование свойств модели стерезанализатора 


Смешение глубин в модели. Из сказанного можно понять природу 
эффекта смешения глубин. Согласно модельным представлениям, 
эффект смешення глубин является частью более общего явления 
смешения положения стимулов в пространстве. Практически этот 
эффект был уже рассмотрен, когда указывалось. что локальный 
анализатор измеряет при освещении рецептивного поля. На 
рис. 4.7 было показано, что при сложном стимуле происходит 
подсчет результирующего вектора суммпрованпем множества век- 
торов возбухкдения. порожденных отдельными точками. При этом 
учитывается ие только ориентация этих векторов. но п их модуль, 
который определяется интенсивностью освещения данной точки 
сетчатки. При налични только лвух точечных стимулов в рецеп- 
тивном поле локального аназизатора поло;қение стимула опреде- 
ляется ориентацией результирующего вектора. являющегося 
суммой двух векторов. каждый из которых порождается одним 
из этих стимулов. Чем ярче одна из точек. тем больше модуль по- 
ролздаемого вектора и тем ближе к этому вектору результирую- 
щий вектор. Тем ближе, следовательно, по направлению и глу- 
бине к более яркой точке будет восириниматься положение ре- 
зультирующего стимула. 

Так как эффект смешения — следствие суммацин сигналов 
в рецептивном поле локального анализатора, то при паличии 
сигналов в рецептивных нолях разных локальных анализаторов 
этот эффект будет отсутствовать. Этим можно объяснить тот факт, 
что большинство исследователей отмечают исчезновение эффекта 
смешения при расстоянии между стимулами. болышем чем 10— 
15’ зрительного угла. 

Адантационные эффекты в модели и их сопоставление е адап- 
тационными эффектами, обнаруженными при восприятин положе- 
ния стимулов в пространстве. Если в стереоапализаторе на уровне 
предетекторов имеет место адаптация, то в модоли цогукен наблю- 
даться как эффект пормализации, так и эффект последействия. 
Первый из них заключастсн в том, что при длительном наблюде- 
нии за одним и тем же объектом его воспринимаемое положение 
в пространстве будет медленно, но непрерывно меняться; эффект 
последействия — в том. что воспринимаемое полодение объекта 
в пространстве будет зависеть пе только от его положения в про- 
странстве. но и от положения в пространстве предшествующего 
ему стимула. 

Сначала рассмотрим. что известно о наличии этих эффектов 
при восприятии человеком положения объектов в пространстве. 
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Рис. 4,14, Эффекты последействия адантации 


а — используемая стимульная ситуация: Ё — точка фиксации, І — точка, где находит- 
ся адалтирующий стимул, после длительного наблюдения за которым исль.туемому вмес- 
то стимула І предъявляют пару стимулов (7,, Т.) или (Т., Т4) 

б — объяснение иллюзии (по оси абсцисс — диспаратность, по оси ординат — значение 
реакции предетекторов глубины) 


Затем попытаемся дать объяснение этим эффектам, используя 
при этом модельные представления. 

Эффекты нормализации при восприятии положения изучены 
мало. Нам известны только работы Ховарда и Темплтона, а также 
работа Пятраускаса, в которых описаны эти эффекты. Наблюдае- 
мый в экспериментальных условиях эффект нормализации сводил- 
ся к тому, что испытуемый при длительном наблюдении за стиму- 
лом отмечал пепрерывный его субъективный дрейф в пространст- 
ве, характеризующийся увеличением расстояния между адапти- 
рующим стимулом и точкой фиксации, Количественное описание 
этого эффекта затруднено в связи с нестабильностью положения 
изображения стимула па сетчатке. 

Эффекты последействия в стереозрении были изучены в рабо- 
тах Коллера и Имери, Митчелла, Ховарда и Темплтона. Рассмот- 
рим более подробно результаты экспериментов, описанных Кол- 
лером п Имери, Па рис. 4.14, а показана схема эксперимента и ис- 
пользуемая стимульная ситуация. Испытуемому предлагалось 
фиксировать взгляд на точке /', Одновременно на длительное вре- 
мя предъявлялея адаптирующий стимул Г. После длительного 
наблюдения за этим стимулом стимул убирали из поля зрения, 
а вместо него предъявляли два других стимула — либо стимулы 
Туи Т.. либо стимулы Г, и Т,. Все стимулы находились в горя- 
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Рие. 4.15. Адаптацпонные эффекты при смене точки фиксации 


Испытуемому предлагают фиксировать взгляд на точке Е; и одновременно на той же глу- 
бине предъявляют адаптирующий стимул Г, Если после адаптации на месте адаптирующе- 
го стимула предъявляют тест-стимул Та, а испытуемый продолжает фиксировать взгляд 
на точке Ру, то воспринимаемая глубина стимулов Три Т,, также не изменится {ситуация 
а). Если же испытуемый меняет точку фиксации — вместо точки Р, фиксирует взгляд на 
точке Ра, то стимул Т; воспринимаетсл дальще, чем стимул Т, (6). Если же испытуемый 
фиксирует точку №, то точка Т; воспринимается ближе точки Т, (ситуация 5); ситуация 
г и д — объяспение рассмотренных иллюзий; >; (А) — характеристики предетекторов, 
А — диспаратность (подробнее см. текст) 


зонтальной плоскости. Однако первая пара стимулов объективно 
была расположена блиде к наблюдателю, чем точка фиксации. 
Вторая пара стимулов была расположена дальше точки фиксации. 
После адаптации к стимулу Г испытуемый отмечал, что стимул 
Т; воспринимался ближе стимула Т, а стимул Гу воспринимался 
дальше стимула Г.. 

На рис. 4.15, а-—в показапы схемы других экспериментов. Сна- 
чала испытуемому опять предлагали, фиксируя взгляд на точке 
Ру. длительное время наблюдать за стимулом Г. Если после выклю- 
чения адаптирующего стимула { предъявить пару стимулов Т, 
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и Т.. то их воспринимаемое положение в глубину не будет зави- 
сеть от того, проводилась или не проводилась предварительная 
адаптация. Положение менялось, если испытуемому предлагали 
после адаптации поменять точку фиксации: фиксировать взгляд 
либо на точке /, либо на Рь. Объективное положение стимулов 
Т, и Т, в пространстве оставалось неизменным. Как при фикса- 
ции взгляда на точке Ё,, так и при фиксации на точке №, тест-сти- 
мул воспринимался как бы сдвинутыми в глубину от новой точ- 
ки фиксации. 

Па рис. 4.14, 6 и 4.15, д, е дано объяснение этим эффектам, 
исходя из модельных представлений о работе стереоанализатора. 

Сиачала рассмотрим, как можно объяснить результаты экспе- 
риментов, когда тест-стимулы представлены на глубине, отличной 
от глубины точки фиксации, которая остается неизменной в тече- 
ние всего опыта. 

Так как в данных опытах внимание уделялось только восприя- 
тшо испытуемым глубины стимула, то и мы основное внимание 
будем обращать на механизмы, обусловливающие в модели «вос- 
приятие» глубины, которое определяется диспаратностью стимула 
А = (а — В). В модели этот параметр влияет на весовые функции, 
содержащие либо член соз ^.А, либо зіп Ал. Это и определяет реак- 
цию предетекторов на глубину. Тем самым задается и реакция 
детекторов, селективпых к значению диспаратности стимула 
и фикспрующих полоя‹ение стимула в глубину. Рассмотрим. как 
под влиянием длительного наблюдения за стимулом Г модифици- 
руются весовые функции предетекторов. В опытах стимулами 
служили равномерно освещенные квадраты, расположенные во 
фронтальной плоскости. Чтобы определить их диспаратность, 
рассчитаем лиспаратность точек, находящихся на их границе. 
В дальнейшем ради простоты будем ограничиваться расчетом дис- 
паратности только одной из этих точек, полагая, что диспарат- 
ность всех других граничных точек постоянна, Рассмотрим, как 
меняются члены соѕ А\ п зіп АА, непосредственно зависящие от 
диспаратности. 

Па рис. 4.14, 6 представлены функции соѕ АА и 51 АА, описы- 
вающие зависимость реакцип предетекторов биполярного пара- 
метра А от диспаратпости точечного стимула (21 (А) и 2, (А) — 
характеристики предетекторов с синусоидальным и косинусои- 
дальным членов соответственно). Предположим, что ориентация 
глаз в орбитах такова, что реакция первого предетектора на Ё 
максимальна. а второго — равна нулю. Под влиянием длительной 
адаптации чувствительность косинусоидального (максимально воз- 
бужденного) предетектора падает в значительной степени, в то 
время как чувствительность синусондального (невозбужденного} 
предетектора практически не меняется. Характеристики преде- 
текторов. на чувствительность которых влияла предварительная 
адаптация, на рисунке показана пунктиром. После выключения 
адаптирующего стимула восстановление чувствительности этих 
детекторов развивается постенепно. Вследствие этого стимулы 
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Т, и Т, возбудят косинусоидальный предетектор не до уровня 
а(Т,) и 1,(Т.), как это было бы в отсутствии адаптации, а до 
уровня пересечения прямых Ть и 7, с пунктирной кривой. Значе- 
ние выходного сигнала сивусоидального предетектора как до, так 
и после адаптации не изменится. Следовательно, чтобы после адап- 
тацпи отношение уровней возбуждения предетекторов (ориента- 
ция вектора возбуждения) при действии тех же стимулов осталось 
таким җе самым. как и до адаптации, необходимо стимулы Гц 
и Т. сдвинуть в сторону точки фиксации. Сказанное означает, 
что после адаптации указанные стимулы воспринимаются как бы 
сдвипутыми от точки фиксации, что и паблюдал Коллер и Пмерп 
в своих экспериментах. 

Аналогичным образом можно объяснить п результаты экспе- 
риментов с перомеппыми тоаками фиксации. На рис. 4.15. г. 9 
схематически иллюстрируется объяспение результатов этих эке- 
периментов. Здесь, как и раньше, х, (А), х› (А) — характеристи- 
ки синусоидальчых и косннусоидальпых предетекторов. Предпо- 
лагается. что ориентация глаз в орбитах такова, что при алапта- 
ции стимул Г преимущественио возбуждал коспнусопдальный пре- 
детектор и практически пе возбуждал синусоидальный. При предъ- 
явлении тест-етпмулов Т; и 7, на той же глубине. что и точка фик- 
сации. выходпой сигнал синусоидального предетектора остается 
равный нулю. возбулхдается только косинусоидальный предетек- 
тор. Это значит, что меняется только модуль вектора возбуждения, 
а его ориентация остается неизменной. Не меняется и положение 
возбуждепиого детектора на карте детекторов. Следовательно, 
не меняется значепие «воспринимаемой» глубины. Вектор воз- 
буждения Е (Т./Г) = (2, (73/7) 2 (Т7) будет иметь ту же ори- 
елтацию, что и вектор возбуждения Г (Т,) = (2 (Ту). т. (Т) 
так как 21 (Т) = 2 (717) = а, (7,1) = а, (Т) = 0. В резуль- 
тате глубина тест-стимулов Гу и Т, будет одинаковой п равна глу- 
бине точки фиксации. 

Когда нспытуемому после адаптации предлагают вместо точки 
Е фиксировать точку Го, более близкуто, чем тест-стимулы п преж- 
няя точка фиксации. то выходной сигнал, возникающий пол дей- 
ствием тест-стимулов, изменится, так как изменилась диспарат- 
ность А этих стимулов. Изменение диспаратности — следствие 
поворота глаз, при котором фиксируется точка, расположенная 
ближе, чем тест-стимулы. При новом положении глаз прежнпе 
стимулы приобретают положительную диспаратность. Это можно 
представить как смещение начала координат влево на рис. 4.15. г. 
Положение характеристик в новой системе координат представле- 
но штрихпунктирными и жирной сплошной линиями. Последняя 
представляет собой характеристику неадаптированного косину- 
сопдалъного предетектора. Стимул Т, действует па анализатор, 
который не подвергался адаптации, т. е. он возбуждает неадапти- 
рованные косинусоидальный (сплошная линия) п синусоидаль- 
ный (штрихпунктирная кривая) предетекторы. Стимул Г; дейст- 
вует на локальный анализатор, на который действовал и адан- 
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тирующий стимул Г: он возбуждает адаптированный (штрих- 
пунктир) коспнусоидальный и неадаптированный (штрихпунк- 
тир) синусоидальный предетекторы. Стпмулы 7; и 7; возбуждают 
предетекторы по-разному: один ИЗ них действует на адапти- 
ровапный. а другой — на неадаптированный предетекторы. 
В адаптпрованном анализаторе стимул Г; возбуждает почти 
в равной степени оба предетектора. Стимул Го, действующий в неа- 
даптпрованном анализаторе, возбухкдает В большей степени ко- 
синусоидальный предетектор. чем синусоидальный. Этот стимул 
в новых условиях воспринимается ближе стимула 7,. Что и от- 
мечает испытуемый. 

Аналогичным образом можно объяснить результаты экспе- 
римента, когда испытуемый после адаптации фиксировал взгляд 
на точке Р,, расположенной дальше, чем тест-стимулы и бывшая 
точка фиксации ЁҒ. На рис. 4.15, 0 показаны характеристики пре- 
детекторов (сплошными линиями), характеристики неадаптпро- 
ванных спусопдальных предетекторов, которые не возбуждались 
адаптирующим стимулом Г. Под влиянием адаптации менялась 
характеристика косинусоидального предетектора (штрихпунктир). 
При изменении точки фиксации тест-стимулы оказываются рас- 
положенными ближе точки фиксации. приобретая отрицательную 
диспаратность А < 0. Это соответствует сдвигу начала коорди- 
нат вправо. Стимул Ту, действующий в адаптированном анализа- 
торе, возбуждает оба предетектора по абсолютному значению 
в одинаковой степени. Стимул Г», действующий в неадаптирован- 
ном анализаторе. по абсолютному значению в большей степени 
возбуждает косинусоидальный, чем синусоидальный предетек- 
тор. Это значит. что стимул Т, воспринимается дальше стимула 
ТІ. 

Сопоставление свойетв нейроноподебньх рлементов модели 
со свойствами отдельных нейронов зрительной системы ж:ивот- 
ных. Пзучая свойства нейронов зрительной системы, трудно ска- 
зать, какие функции выполняет тот или иной нейрон. Сравнивать 
нейроны зрительной системы с «нейронами» модели следует не по 
их функциональным свойствам, а по тому, как эти нейроны реа- 
тируют на тот или иной разлражитель. 

АГонокулярные нейроны. В экспериментах хорошо изучены 
свойства рецептивных полей монокулярных нейронов. Поэтому 
рассмотрим рецептивные поля монокулярных нейронов модеди. 
На рис. 4.16 показаны рецептивные поля четырех нейронов, ве- 
совые функции которых описываются выражениями (4.5). Эти 
нейроны выполняют в модели функцию монокулярных предетекто- 
ров. Как видно, эти нейроны можно разделить на три типа: ней- 
роны, рецептивные поля которых имеют только один возбукдаю- 
щий центр (г); нейроны с рецептивными полями, имеющими по 
одному возбуждающему и тормозному центру (0) и (в); нейроны, 
рецептивные поля которых имеют как два возбуждающих, так 
и два тормозных центра (а). Нри расчетах полагалось, что функ- 
ция а (0) в выражениях (4.8а) являлась функцией Гаусса. Точки 
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Рис. 4.16, Рецептивные поля монокулярных предетекторов 


Линии равного отвста рецептивных полей монокулярных предетекторов (по осям — зна- 
чение координат % и ү). Освещение точек, расположенных на одной и той же замкнутой 
пунктирной линии, вызывает одинаковую реакцию нейрона предетектора; а — для ней- 
рона вида а (р) зіп мх зіп Ау, б — для нейрона вида а (р) соз Алх-зіп А), в — для нейро- 
на вида а (р) ѕїп Ах соѕ Ау, г -- для нейрона вица а (р) соѕ Аж соѕ Ар (для всех нейронов 
рецептивное поле в пределах — л/2 < Ат, № < лу?) 


рецептивного поля, раздражение которых вызывают одну и ту же 
реакцпю соответствующих нейронов. образуют концентрические 
линии вокруг упомянутых центров. Эти линии на рисунках обоз- 
начены пунктиром, а в литературе они известны как линии равно- 
го ответа. В ОПЫТАХ © ЖИВОТНЫМИ установлено, что большинство 
нейронов сетчатки латерального коленчатого тела, куда сначала 
поступают сигналы от сетчатки, имеют концентрическую органи- 
зацию рецептивного поля. Однако нейроны вида (а) являются 
нетипичпыми для зрительной системы. Обычно в рецептивном по- 
ле бывает один центр, вокруг которого расположены копцентриче- 
ские линии равного ответа: паиболее схожие с рецептивными но- 
лями вида (2). 

Однако нейроны со сложной организацией рецептивных полей, 
имеющих не один, а несколько центров, можно представить в виде 
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набора двух или четырех простых нейронов с одним возбуждаю- 
щим центром. Рецептивные поля таких нейронов реализуют толь- 
ко одну часть рецептивного поля более сложного нейрона. При 
реализации монокулярных предетекторов простые нейроны мо- 
гут оказывать как возбуждающее влияние (если реализуется воз- 
бужлающая часть рецептивного поля), так и тормозное влияние 
{если реализуется тормозная часть рецептивного поля). Таким 
образом, нейроны вида (6) или (в) можно реализовать при помощи 
только двух нейронов с концентрическими рецептивными поля- 
ми, а нейроны вида (2) — при помощи четырех нейронов с кон- 
центрическими полями. Размеры рецептивных полей тем меньше, 
чем большим числом нейронов реализуется тот или иной преде- 
тектор. 

Таким образом, описанные в литературе нейроны с концентри- 
ческой организацией рецептивных полей вполне пригодны для 
выполнения функций монокулярных предетекторов. По данным 
Вильсона и Бергера, в зрительной системе человека от каждого 
локуса сетчатки сигналы параллельно конвергируют на вход 
четырех нейронов, имеющих возбуждающие зоны с разными прост- 
ранственно-частотными характеристиками, которым соответству- 
ют разные размеры рецентивных полей. Кроме того, согласно 
данным Ли с соавторами, по реакции нейронов с концентрически- 
ми полями можно определить положение стимула в рецептивном 
поле с точностью до минуты зрительного угла. Сказанное под- 
тверждает гипотезу, что на основе реакций нейронов с концентри- 
ческими рецептивными полями можно осуществлять отсчет коор- 
динат изображения стимула. 

Свойства бинокулярных нейронов. К бинокулярным нейронам 
в модели относятся два типа элементов: предетекторы биполяр- 
ных координат и детекторы положения, обладающие избиратель- 
ностью к положению стимула в пространстве. Среди разных спо- 
собов построения карты детекторов положения стимула в трех- 
мерном пространстве был рассмотрен метод совместного кодирова- 
ния биполярных координат Ф, Ө (горизонтальный и вертикальный 
параллаксы) и А (диспаратность). 

Детекторы положения были реализованы последовательио. 
Сначала выполнялось построение предетекторов биполярных коор- 
динат, и только затем — построение селективных детекторов по- 
ложения, 

Монокулярные рецептивные поля биновулярных нейронов. Здесь 
мы будем говорить о так называемых простых клетках зрительной 
коры, открытых Хьюбелом и Визелом. Әти нейроны чувствительны 
не только к положению изображения стимула на сетчатке, но 
и к форме этого стимула. Лучше всего эти нейроны реагируют на 
определенным образом ориептированную полосу или край, при- 
чем для одних нейронов это может быть светлая полоса на темном 
фоне, для других — темная полоса на светлом фоне. Размеры ре- 
цептнвных полей этих нейронов не велики. Сейчас трудно ска- 
зать, являются пи эти нейроны только детекторами положения, 
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Рис. 4.17. Профили рецептивных полей монокулярных нейронов-предетек- 
торов одной координаты 


По горизонтальным осям — значение координат 0, ү, по вертикальной оси — величина 
реакции нейрона при освешснии равноярким светом соответствующей точки рецептив- 
ного поля (с координатами (0, ү); а — для нейрона вида а (р) соз Ао, б — для нейрона 
вида а (р) зіл Ах 


Рие. 4.18. Частотные характеристики моно- № 
кулярных предстекторов 


По оси абсцисс — частота одномерной иространст- 
венной решетки, по оси ординат — реакция 
нейрона на решетку заданной пространственной 
частоты; х; — зависимость для нейрова вида 
в (р) п А, хе — зависимость для нейрона вида 
а (р) соѕ Аа 7 р. Е; РА 


или они — одновременно детекторы ориентации локального участ- 
ка контура. 

В модели стереоанализатора этим нейронам можно найти дру- 
гое объяснение. В модели имеются нейроны, селективно настроен- 
иые на определенную диспаратность или направление. На их вход 
поступают сигналы от двух монокулярных нейронов с весовыми 
функциями с0$ Ао + соѕ ЛВ и зт Аа — ѕіп АВ. Если исследуются 
только монокулярные свойства, то вид монокулярных рецентив- 
ных полей этих нейронов определяется весовыми функциями соѕ 
и вір. На рис. 4.17 показаны профили монокулярных рецептивных 
полей этих нейронов. Свойства рецептивпых полей этих нейронов 
совпадают со свойствами рецептивных полей нейронов-детекто- 
ров ориентации полосы или края. Однако эти нейроны модели се- 
лективны к ориентации только к горизонтальной полосе. Если 
рассмотреть модельные нейроны, селективные к вертикальному 
параллаксу, то профили их монокулярных рецептивных полей бу- 
дут определяться весовыми функциями с05 Ау, зш Ар или соѕ Аб, 
зіп Ад. Эти детекторы будут селективные к ориентации вертикаль- 
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ной полосы, расположенной в определенном месте сетчатки. Итак, 
два тина нейронов модели имеют свойства, схожие со свойствами 
нейронов-детекторов вертикальной и горизонтальной ориентации 
линии. У большинства животных существуют нейроны-детекторы, 
селективно настроенные не только к двум ориентациям (верти- 
кальной и горизонтальной), но и к промежуточным. Однако у ря- 
да животных в сетчатке и в латеральном коленчатом теле сущест- 
вуют нейроны-детекторы только горизонтальной и вертикальной 
ориентаций. Можно предположить, что детекторы других ориен- 
таций формируются в более высоких отделах мозга из этих ней- 
ронов как предетекторов. 

Пространственно-частотные характеристики нейронов. На 
рис. 4.18 представлены пространственно-частотные характеристи- 
ки нейронов, весовые фупкции которых описываются ѕіп и соѕ. 
Характеристики определяют зависимость реакции соответетвую- 
щих нейронов на косинусоидальную решетку с онтимальной для 
данного нейрона фазой от пространственной частоты решетки. 
Как и следовало ожидать, нейроны «настроены» на разные про- 
странственные частоты. Нейроны с косинусоидальными весовыми 
функциями «настроены» на низкие частоты, а с синусоидальными — 
на более высокие частоты. Так как детекторы положения нолуча- 
ют сигналы от обоих нейронов и эффективность этих связей варьи- 
рует от одного детектора ноложения к другому, то разные детек- 
торы положения будут «селективны» к разным пространственным 
частотам. Однако в функциональном отношении эта их «селек- 
тивность» к разным частотам — следствие их чувствительности 
к положению стимула в пространстве. 

Бинокулярные свойства нейронов. 13 основном они сводятся 
к их селективным свойствам относительно значений отдельных 
биполярных координат: чаще всего изучалась селективность 
к дпспаратности. В этом отношении свойства модельных нейронов 
и нейронов-детекторов диспаратности зрительной коры совпа- 
дают. 

Другие свойства модели. Восприятие бинокулярного направле- 
ния. Цо настоящего времени вопрос формирования в зрительной 
системе параметра бинокулярного направления не решен окон- 
Чательно. Не ясно, как участвуют монокулярные направления 
в формировании бинокулярного направления. В ряде работ ста- 
вится равенство между монокулярным и бинокулярным нанравле- 
ниями. Предполагается, что при оценке направления сигналы от 
одного из глаз подавляются и не учитываются. Соглаено предло- 
женной модели бинокулярное направление, например горизон- 
тальный параллакс ф = (0 -- В)/2, является (по крайней мере, 
для точек, расположенных на окружности Фит — Мюллера) сред- 
ним от монокулярных направлений. Данный вывод подтвержда- 
ется экспериментальными фактами, полученными ири изучении 
восприятия человеком направления на объект. Для пекоторых 
испытуемых вклад монокулярных направлений в бинокулярное 
может быть пеодинаковым — преобладает одно из монокулярных 
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направлений. Если исходить из модельных представлений. это 
может означать, что суммарная величина сигнала от доминирую- 
щего глаза при формировании детекторов (или предетекторов би- 
полярных координат) больше величины сигнала от другого 
глаза. 

Аномалия в восприятии глубины. По данным Ричардса, пример- 
но 10% всех исследованных им испытуемых были не в состоянии 
в определенных условиях дать ответ, находится ли стимул дальще 
или ближе точки фиксации. Кроме того, 30% всех испытуемых 
обладали указанпой аномалией, когда стимулы находились лишь 
в некоторой локальной области пространства, т.е. механизм 
«стереовосприятия» был нарушен только в части локальных сте- 
реоанализаторов. Частичная стереослепота может служить кос- 
венным подтверждением типотезы о наличии отдельных локаль- 
ных стореоанализаторов. Эффекты локальной стереоаномалии 
можно объяснить, исходя из модельных представлений. Для это- 
то следует допустить, что предетекторы диспаратности либо пол- 
ностью отсутствуют, либо они отсутствуют только для ноложи- 
тельных или только для отрицательных значепий диспаратностей. 

Явление одновременного контраста при восприятии положе- 
ния стимула в пространстве. Для повышения различительной 
чувствительности мекду одноименными предекторами разных ло- 
кальных анализаторов ВВОДЯТСЯ латеральные тормозные связи. 
Благодаря ЭТНМ связям усиливается разинчие в ориентациях век- 
торов возбуждения, порожденных разными стимулами в разпых 
локальных анализаторах. Это, в свою очередь, приводит к тому, 
что на карте селективных детекторов увеличивается расстояние 
между максимально возбужденными детекторами. Выраженность 
максимума возбуждения на этих детекторах также увеличивает- 
ся. Контрастные эффекты при восприятии человеком расстояний 
между стимулами неоднократпо отмечались многими исследова- 
телями. Однако эти эффекты обычно объяснялись латеральным 
торможением, впервые обнаруженным в глазу мечехвоста. В мо- 
дели стереозрения вводится «векторное» латеральиое торможение. 
Остается не ясным, реализуется ли такое векторное торможение 
в реальном стереоанализаторе человека. 


4.2. АНАЛИЗАТОР ИНТЕНСИВНОСТИ СВЕТА 
4.2.1. Детекторы интенсивности 


Говоря о детекторах положения, мы уже отмечали, что они долж- 
ны нести информацию пе только о положении стимула в простран- 
стве, но также характеризовать светлоту стимула, расположенного 
в данной области пространства. При этом мы пришли к выводу, 
что величина выходного сигнала детектора характеризует усред- 
ненную по пространству интенсивность стимула в окрестности 
точки, к положению которой селективен данный детектор. Одна- 
ко, кроме нейронов с реакцией, возрастающей с увеличеннем ин- 
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тенсивности, имеются нейроны, реакция которых, наоборот, тем 
меньше, чем больше интенсивность освещения рецептивного поля 
нейрона, Этот нейрон как бы измеряет, насколько действующий 
на него стимул меньше по яркости стимула, действующего в со- 
седнем поле. Есть факты, согласно которым оба эти нейрона сов- 
местно, а не в отдельности несут информацию о яркости стимула. 
Это совпадает с гинотезой, что в зрительной системе значение каж- 
дого параметра сигнала определяется ориентацией создаваемого 
им вектора возбуждения. Минимальная размерность вектора равна 
двум. В этом случае зависимость значения одной компоненты век- 
тора возбуждения от значения кодируемого параметра будет опи- 
сываться возрастающей функцией, а зависимость второй комно- 
ненты — наоборот, убывающей функцией. Применительно к си- 
стеме, передающей информацию об интенсивности, нейроны яр- 
кости известны как В-нейроны, а нейроны темноты — как О-ней- 
роны. В дальнейшем мы будем рассматривать модель, в которой 
В- и В-пейроны будут использованы в качестве предетекторов яр- 
кости. 

Предполагается, что стереоанализатор должен состоять по 
крайней мере из двух карт детекторов, В- и Р-нейронов. Яркость 
стимула в этом случае определяетея совместной реакцией обоих 
карт детекторов. Ннже мы рассмотрим свойства такой системы 
при передаче информации о яркости действующего стимула. 


4.2.2. Модель восприятия интеисивности стимула 


Описание локальной модели. Локальная модель анализатора ин- 
тенсивности представлена на рис. 4.19. На входе модели имеются 
фоторецепторы. Набор фотореценторов образует рецептивное по- 
ле локального анализатора. Рецептивное поле этого анализатора 
совпадает с рецептивным полем локального стереоанализатора, 
Однако при рассмотрении, как происходит кодирование интен- 
сивности, нам нет надобности анализировать реакцию всех ней- 
ронов стереоанализатора. Как было указано, интенсивность оп- 
ределяется величиной, от которой зависит модуль вектора возбуж- 
дения положения стимуда. Эта величина зависит от общего мно- 
жителя в выражении (4.8а), т. е. от множителя весовых функций 
предетектора, задающего амплитуду. Если стимул находится 
вблизи от центра рецентивного поля, то функция а (р) = 1 в вы- 
ражении (4.8а) и модуль указанного вектора зависит от величины 
реакции фоторенепторов как функции интенсивности стимула. 
Данная величина ранее нами не рассматривалась, она является 
общим множителем для всех весовых функций предетекторов. Для 
В-нейронов — это возрастающая функция интенсивности. До 
настоящего времени мы имели дело только с этими нейронами. Те- 
перь необходимо определить, как формируется реакция Р-нейро- 
нов. Мы полагаем, что в модели должна быть карта детекторов 
положения, состоящая из О-нейронов, аналогичная карте В-ней- 
ронов. Тогда реакция детекторов Р-карты определяется убываю- 
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Рис. 4.19. Модель локального анализатора интенсивности света 


Н левой части рисунка показана зависимость ответа: рецепторов т; 5т-элемента, В- п 
Б-нейронов (предетекторы интенсивности х), и детекторов а; от интенсивности освещения 
локальной области сетчатки. По оси абсцисс — 18 (1), по оби ординат — сигнал на выхо- 
де соответствующего злементи; стрелками отмечены возбуждающие связи, кружками — 
тормозные: первый слой — рецепторы, где пунктиром показаны рецептивные поля ло- 
кального анализатора, второй слой горизонтальных клеток Н и пороговых элементов Т 
{сигнал от фоторецепторов суммируется в горизонтальных клетках Н, которые регулиру- 
ют порог Ө Т-олемента, который выполняет отсечку рецепторного сигнала во избежание 
васыщевия предстекторов), третий слой предетекторов, где элемент А возбуждает пре- 
детектор темноты (между одноименными предетекторами, принадлежащими разным ло“ 
кальным анализаторам, существуют тормозные связи), четвертый слой селективных до 
текторов интенсивности 


щей функцией, которая является общим множителем для всех 
весовых функций нейронов, составляющих О-карту детекторов 
положения. Если В-нейроны непосредственно определяются реак- 
циями фоторецеиторов на свет, то В-нейроны обладают макси- 
мальной реакцией при отсутствии освещения в рецептивпом поле. 
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Это означает, что Д-нейроны обладают спонтанной активность 

в темноте. Сигнал на их выходе при увеличении освещения пада 
ет. Полагается, что зависимость сигналов на выходе этих нейронов 
от интенсивности стимула удовлетворяет следующим условиям: 


[2 (Гм (р а 1, (4.29) 
т.е. для точечных стимулов имеем следующие весовые функции: 

а: (1) = 22 (Т) ві 7 (1), и 2, (0 = %ь (Г) => соѕ 3 (Г). 
(4.30) 


Нейроны с весовыми функциями (4.30) будем называть предетек- 
торами интенсивности. В левой части рис. 4.19, на котором изоб- 
ражена структура модели, представлена зависимость реакций со- 
ответотвующих элементов модели, как функция интенсивности 
света. 

На представленной схеме модели, кроме 3- и Э-нейронов. изо- 
бражены элементы Н, 7. Функциональное назначение элементов 
Н и Т. стоящих на входе предетекторов интенсивности, ограни- 
чить по величине поступающий сигнал от фоторецепторов. В ре- 
зультате увеличивается динамический диапазон всей системы. 
Фактически каждый В- п О-элемент входит вместо фотореценторов 
в набор элементов. образующих предетекторы положения. Фор- 
мально В- и Ю-нейроны посылают сигналы с соответствующими 
весами (4.8а) на вход монокулярных предетекторов, из которых 
образуются две карты В- п В-детекторов положения. По совмест- 
ной реакции детекторов обеих карт определяется интенсивность, 
точнее яркость стимула, представленного в локальном анализа- 
торе. Значение яркости стимула можно определить по положению 
мансимально возбужденного детектора интенсивности, образую- 
щих свою карту детекторов. Построение детекторов интенсивности 
происходит по общей схеме, однако предетекторами для них слу- 
жат детекторы положения (В- и Р-карты). Завивимость их реак- 
ции от интенсивности точечного стимула описывается функция- 
ми (4.30). Детекторы иптепеивности представлены на схеме в слое 
ГУ, я зависимость пх реакций — от питенсивности стимула (ле- 
вая часть рис. 4.19). 

Проблема черного цвети. Предлагаемая модель анализатора 
интенсивности с предетекторами вида (4.30) формально выполняет 
отобряжение параметра Г, принимающего произвольное значение 
на интервале [0. л:2) в точку на дуге окружности, ограниченную 
углами [0, л:2) (рис. 4.20, а). Точка О соответствует интенсивнос- 
ти равной 0, а бесконечной интенсивности соответствует точка 
п/2. Таким образом, в данной системе нет более черного цвета, чем 
тот, которому соответствует точка О при отсутствии освещения. 
При отсутствии освещения человек воспринимает пе черный цвет, 
а цвет, который определяется «собственным светом сетчатки» 
и называется собствеино-серым. Однако существуют черные цвета, 
которые чернее полной темпоты. Так, цвет черного листа, лежа- 
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2,= 008/1) 





Рие. 4.20. Субъективное пространство яркости при отсутствии и наличии 
«одновременного контраста» 


а — по осям отложено значение компонент вектора возбуждения, точки А и В соочветет- 
вуют максимальной и нулевой освещенноети. Фоновая активность предетекторов учи- 
тываетен введением константы 15. С учетом этой константы характеристики предетекторов 
имеют вид хз (1) == созу (1 +) их, (0) = әп (1 + 10). В этом случае точка С предс- 
тавллет вектор «собетвонно-серого» цвета, который возникает в отсутетвии освещения. 

б — влияние одновременного контраста на субъективное пространство. Здесь Р, — век- 
тор возбуждения в локальных анализаторах, где отсутствует освещение; РЕ — произ- 
вольный вентор в анализаторах, рецептивные лоля которых освещены светом интенсив- 
ностью в Г единиц, Под влиянием взаимодействия вида «одновременный контраст» в не- 
освещенных анализаторах вместо «собетвенно серого» цвета будем иметь «черный» цвет, 
определяемый вектором к = Е, — пе» где ц — константа взаимодействия 


щего на светлом фоне, гораздо «чернее» того цвета, который мы 
воспринимаем при закрытых глазах в темной комнате, 

Такая ситуация возникает потому, что яркость стимула изме- 
ряетея относительно некоторого уровня, соответствующего от- 
сутетвию освещения сетчатки. При этом измерение отклонения 
яркости от этого уровня происходит в обоих направлениях, как 
выше, так и ниже уровня «собственно-серого». При тотальном о0с- 
вещении сетчатки восприятие «черного» невозмо.кно. Восприятие 
черного возможно лишь в тех случаях, когда на сетчатке сущест- 
вуют участки, в которых уровень освещения ние освещепия па 
соседних участках, Иначе говоря, восприятие «черного» — след- 
ствие взаимодействия, по крайней мере, двух локальных анализа- 
торов интенсивности. Такое взаимодействие выполняется лате- 
ральным торможением между одноименными предетекторами ин- 
тенсивности разных локальных анализаторов. Формально оно 
описывается вычитанием векторов возбуждения, порожденных 
воздействием стимулов в разных локальных анализаторах 
(рис. 4.20, 6), где и — коэффициент латерального торможения 


Е 1) = ЕЦ) — ВР.) и К.) = Е) ВЕ (р). 
(4.31) 
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На рис. 4.19, 6 представлен случай, когда один из локальных 
анализаторов не освещен, и его вклад в эффект ззаимодействия 
не учитывается. Тогда в неосвещенном анализаторе порождается 
вектор (1 == 0) = {0, 1}, а в освещенном — вектор Ё (Г) = 
= {х1, 2,). В результате взаимодействия возникает вектор /' (Г = 
=0) =/(Г = 0) —ыР (0), который выходит за пределы первого 
квадранта, и одна его компонента становится отрицательной. Та- 
ким образом, В-предетектор (светлоты) должен быть способным 
передавать отрицательный сигнал, когда интенсивность освещен- 
ности соседних локальных анализаторов болыше освещенности 
рассматриваемого анализатора. Этого можно достигнуть, реали- 
зовав В-предотектор при помощи двух отдельных нейронов. Один 
из этих нейронов реализует положительную часть характеристи- 
ки, возбужкдан все детекторы, селективные к яркостям выше, 
чем собетвенпо-серый. Другой нейрон этой пары будет возбуждать 
детекторы, селективные к черным цветам, яркость которых ни- 
же, чем собствеппо-серый. На рис. 4.20 показано взаимодействие 
типа одновременный контраст по интенсивности между двумя ло- 
кальными анализаторами. В действительности взаимодействовать 
может множество апализаторов. 


4.2.3. Свойства модели детектирования интенсивности 


Далее будем рассматривать только основные психофизические свой- 
ства модели. 

Отношение Вебера. Отношение Вебера (АГ/Г = Г (Г)) опреде- 
ляет отношение между минимально различимым скачком АГ 
интенсивности от его текущего значения /. Иначе говоря, будем 
искать зависимость отношения А//Гот Г, т.е. АГ/Г = ў (Г). В мо- 
дели минимально различимый скачок АГ определяется из усло- 
вия: два стимула, отличающиеся по интенсивности на величину 
АГ, должны максимально возбуждать на карте детекторов интен- 
сивности два соседних детектора. Если мы имеем два стимула ин- 
тенсивностью Ги Г-|- АГ единиц, то при последовательном их 
предъявлении максимум возбуждения на карте детекторов смес- 
титея с одного пейрона на ближайший соседний нейрон. 

Сначала определим величину скачка АГ. Для этого выберем 
такой поворот вектора, при котором произойдет смещение макси- 
мума возбуждения с одного детектора на соседний, Зная этот угол, 
определим требуемую величину скачка АГ (Г), а затем и само от- 
ношение Вебера. Предполагается, что минимально необходимый 
пороговый поворот вектора возбуждения не зависит от интенсив- 
ности стимула, т. е. АФ д> совѕі. Чтобы найти угол между векто- 
рами, порожзденцыми стимулами интепсивностью Ги Г- А! 
едшиц, необходимо зпать функцию 7 (Г), входящую в выражение 
весовых функций (4.30). Эта функция определяет зависимость 
величины выходного сигнала фоторецепторов от интенсивности 
стимула. Согласно имеющимея в пастоящее время эксперимен- 
тальпым данпым, зависимость выходного сигнала фоторецептора 
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от интенсивности падающего на него света наилучшим образом 
описывает следующая функция: 


Н) =т() = В + о", (4.32) 


где Йшах — максимальная величнна реакции на свет фоторецеп- 
тора, о — значение интенсивности, при которой величина выход- 
ного сигнала равна половине максимально возможного значепня 
Ках, п — константа, определяющая крутизну характеристики. 
Полагается, что п => 0,5. 

Угол между векторами возбузкдения, соответствующим ети- 
мулам нитенсивностью Ги Г -- АГ единиц 





АР = р) ОА. (1.33) 
Подставляя в (4.33) выражение (4.32), получим 
0 п п 
АР 0 
Ы А) —в Г --6 


Из этого выражения определим величин 
р р М 
оао 
1 Ш о] АУ 





1-3 = о0о 








Разделив полученное значенне на Г, получим выражение для АГ 


м с О отур АЗ 


1 Т ГО с АФ 
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1. (4.34) 








При расчете отношения Л1/Г по формуле (4.34) следует пом- 
нить, что сигнал на выходе фоторецепторов должен быть больше 
порога, устанавливаемого клеткой 7 (рнс. 4.19) и меньше уровня 
насыщения В-нейронов. Это условие обычно удовлетворяется, 
благодаря функционированию клеток Н и Г. На рис. 4.21 показа- 
но рассчитанное, согласпо (4,34), отношение Вебера совместно 
с экспернментально установленной в психофизике зависимостью. 
Совпадение теоретической и энспериментальной зависимости дос- 
таточно хорошее. Олнако следует отметить некоторое несоответ- 
ствие между теоретической и экспериментально установленной за- 
висимостями — диапазон интенсивностей, где А1/Т = сопѕі, на 
теоретической кривой ўже, чем на экспериментальной. Для моде- 
ли этот диапазон составляет 3.54 логарифмических еднницы, 
адля человека — 6 единиц. Причина такого несоответствия может 
заключаться в том, что в модели не учитывается адаптационный 
сдвиг вдоль оси интенсивностей характеристик фоторецепторов. 
Этот сдвнг, благодаря предотвращению при больших интенсив- 
ностях насыщения рецепторов, расширил бы упомянутый диапа- 
зон..Кроме того, в сетчатке человека имеется два типа фоторецеп- 
торов, динамический диапазон которых при совместной работе 
больше днапазона только одного типа фоторецепторов. Это обстоя- 
тельство также не учитывалось при расчете отношения (4,34). 
Иначе говоря, рассчитанное отношение Вебера не учитывает как 
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Вебера при разпых значениях интенсив- 
носи освещения ішидуцирующего поля 
1 д, 1 1 2 (кривые 1,..., 6) 
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пространственное, так и временное суммирование. Ясли провес- 
ти эксперимент, когда маленький по размерам стимул предъявля- 
ется на короткое время, то при таких условиях стимуляции про- 
исходит выключение адаптационных механизмов (или, по край- 
ней мере, уменьшается их влиянив). Согласно сказанному, если 
в таких же условиях провести эксперименты с людьми, то в этих 
условиях отношение АГ/Т будет постоянным для более узкого 
диапазона интенсивностей. Интересно отметить, что эти предска- 
занные изменепия и наблюдаются в опытах. 

Отношение Вебера в условиях одновременного контраста. Как 
уже раньше указывалось, между одноименными предетекторами 
интенсивности разных локальных анализаторов введены лате- 
ральные тормозные связи, реализующие «одновременный конт- 
раст». Благодаря этим связям, возможно восприятие «черного». 
Однако согласно Ел. 3 эти связи влияют и на различительную спо- 
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собность системы — они увеличивают способность системы раз- 
личать пебольшие изменения интенсивности от фонового уровня. 
Это должно бы сказаться на отношении Вебера — оно должно 
уменьшиться для интенсивностей, близких к фоновой. 

На рис. 4.20. 6 показано экспериментально установленное от- 
ношение Вебера в условиях одновременного контраста. Стимуль- 
ная ситуация, использумая в этом опыте, показана на рис. 4.21, 6. 
Зрительное поле состояло из двух областей: тест-поля в виде кру- 
га и окружающего его индуцирующего поля. Интенсивность ос- 
вещения индуцирующего ноля было постоянно в течение всего 
опыта. Интенсивность освещения тест-поля меняли последова- 
тельно. сначала интенсивность освещения была равна 7, а затем 
она скачком менялась на величину АГ. В опыте определялась ми- 
нимально различимая величина скачка АЈ для разных значений 
интенсивности / освещения тест-поля при неизменной интенсив- 
ности освещения индуцирующего поля. После определения одной 
кривой ЛЁГ = / (1) менялась интенсивность освещения инду- 
цирующего поля, и весь эксперимент повторялся снова. На 
рис. 4.20, 6 представлено семейство зависимостей отношений Ве- 
бера при разных значениях интенсивности освещения индуци- 
рующего поля. Как и ожидалось, отношение Вебера уменьшалось 
при пнтенсивпостях, равных интенсивности освещения индуци- 
рующего поля. 

Наблюдаемое уменьшение отношения АГ/Г нельзя объяснить 
лишь сдвигом характеристик предетекторов (влиянием 7 элемен- 
тов). который приводит к изменению ответа предетектора на пос- 
тоянную величину, при изменении освещенности — на величину 
АГ. По данным Фиорентини и Маффи, при низких освещенностях, 
когда антагонистическая организация рецептивного поля исче- 
зает, контрастные явления при восприятии яркости остаются. 
Это указывает на то, что антагонистическая организация рецен- 
тивных полей пе в состоянии объяснить контрастные эффекты, ко- 
торые согласно предлагаемой модели являются следствием лате- 
ральных тормозных связей между одноименными предетекторами 
разных локальных анализаторов. 


4.3. ЦВЕТОВОЕ ЗРЕНИЕ 


4,3.1. Четырехмерная модель цветового зрения 


Решение вопроса о цветовых характеристиках изображения свя- 
зано с введением добавочных карт детекторов положения. Каждая 
такая карта содержит некоторую информацию о цвете. В совокуп- 
ности все эти карты определяют цвет изображения. Однако, как 
и в предыдущем случае, формирования детекторов цвета можно 
расематривать отдельно. При этом полагается, что рецептивное 
поле локального анализатора цвета совнадает с рецептивным по- 
лем локального анализатора положения. В рецептивном поле ло- 
кального анализатора положения происходит определение коор- 
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динат центра освещенности поля и значение усредиеиного по это- 
му полю цвета локального участка изображения. При этом цвет 
определяется не только спектральным составом света, действую- 
шего на рецептивное поле локальиого анализатора, но и спект- 
ральпым составом стимулов, действующих в других локальных 
анализаторах. Прежде чем учитывать взаимодействие между раз- 
иыми локальиыми анализаторами, необходимо зиать, что проис- 
ходит в локальном анализаторе цвета без учета взаимодействия. 
Зная механизм обработки информации о цвете в одном локальиом 
анализаторе, можно учитывать влияние на него одного или не 
скольких локальных анализаторов. 

В пачале 60-х годов на основании изучения избирательных 
реакций нейронов на цветовые стимулы авторами этой работы бы- 
ла предложена детекторная гипотеза цветового зренпя. Согласно 
этой гипотезе. различные композиции излучений В видимой час- 
ти спектра перекодируются на уровне колбочек в трехкомпонеит- 
ный вектор возбуукдения. Проходя ряд ступеней обработки, век- 
тор возбуждения «параллельно воздействует» на популяцию ней- 
ронов-летенторов, каждый из которых характеризуется своим 
специфичееқим набором синаптических связей, образующим его 
вектор связей. 

Каждый детектор цвета генерирует реакцию, равную скаляр- 
ному произведению поступающего на него вектора возбуждения 
на вектор связей. Положение максимальио возбужденного детек- 
тора на карте детекторов цвета является кодовым обозначением 
«цвета», действующего на входе светового стимула с определенным 
спектральным составом. 

Применение метода многомерного шкалирования к цветам, 
выравненным по яркости, показало, что их можно отобразить 
в точки на поверхности трехмерной сферы. Изучение реакций 
горизоптальных клеток привело к заключению, что вектор воз- 
булхдения (его компоненты — выходные сигналы колбочек) транс- 
формируется в вектор возбуждения, компонентами которого яв- 
ляются выходные сигналы трех типов фотопических горизопталь- 
ных клеток. При равноярких стимулах концы этого транеформи- 
рованного вектора также лежат на поверхности трехмерной сфе- 
ры (рис. 4.22). 

Можно так выбрать ортогональный базие в субъективном про- 
странстве, определеином в результате опытов по многомерному 
шкалированию, что зависимость проекций вектора равиоярких 
цветов от длины волны мопохроматического стимула, порождаю- 
щий этот вектор, совпадает с зависимостью выходных сигналов 
трех типов горизонтальных клеток при действии монохроматиче- 
ского стимула постоянной яркести. 

На основании анализа реакций нейронов иа ахроматические 
стимулы разной интенсивности было установлено существование 
детекторов интенсивности освещения. Вектор возбуждения па 
входе детекторов в этом случае был представлен выходными сиг- 
налами В- и Р-типа клеток (рис. 4.23, 4.24). Возник вопрос, как 
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Рис. 4.22. Представление равпоярких цветов па поверхности сферы в трех- 
мерном пространстве (а) и ироекция равноярких монохроматических цветов 
на плоскость, образованную красно-зеленой и смне-желтой осями (6) 


а — координатами цветового пространства равноярках цветов являются возбуждения трех 
предетектороя: красно-зеленой системы (ВС) сине-желтой (ВУ) п ахроматической Уһ, 
кажщомү цвету соответствует трехномпонентный вектор, определяющий точку на поверхе 
ности сферы; 6 — в центре находятся ахроматические цвета ’й. Цвета от красного, через 
желтый, зеленый и синий располагаются в соответствии с длиной волны; угол поворота 
вентора характеризует изменение цветового тона 


построить обобщенное субъективное пространство цветов разной 
интенсивности, причем так, чтобы учесть как психофизические, 
так и нейрофизиологические данные. Какова размерность цвето- 
вого пространства? Применение метода многомерного шкалиро- 
вания к цветовым стимулам разной интенсивности привело к вы- 
воду, что все многообразие цветов можно представить в виде то- 
чек на поверхности четырехмерной сферы (Измайлов и др., 1989). 
Читатель не должен удивляться, что на основе только трех неза- 
висимых сигналов фотореценторов можно построить четырехмер- 
ную сферу. Дело в том, что к трем независимым величинам, по- 
строенным на основе фоторецепторов с характеристиками В (А), 
С (^) и В (А), присоединяется константа, например единица. Это 
известный в математике прием, когда трехмерный шар отобража- 
ется на поверхность четырехмерной сферы. Очевидно, число неза- 
висимых переменпых субъективного пространства при этом не 
меняется — оно остается равным трем. В данном случае вектор 
возбуждения является четырехмерным: его две компоненты обра- 
зованы сигналами на выходе двух оппонентных клеток (В+б”, 
У*В^). третья компонента определяется сигналом на выходе не- 
оппонентной В-клетки, а четвертая компонента — реакцией 
Р-клетки. Вместе с тем сумма квадратов выходных сигналов всех 
четырех клеток равна постоянной величине — модуль четырех- 
мерного вектора постоянен. Наждая точка на поверхности четы- 
рехмерной сферы определяется тремя угловыми координатами. 
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Рие, 4.23. Схема кодирования интенсивности света 


Сигнал фикспрованной интенсивности действует на два предетектора В и О, создавая мак- 
симум возбуждения в одном из детекторов, характеристики которых обладают избиратель- 
ностью 


Рис. 4,21, Различие между сигналами разпой интенсивности 


Каждой интенсивности света соответствует определенный вектор возбуждения 
и соответственно селективный детектор. Различие между сигналами измеряется дугой 
а изи хорлой, соединяющей точки, которые представляют сигналы в ахроматическом 
перцептивном простраистве 


Эта модель определяет работу локального анализатора цве- 
та. Учитывая взаимодействие локальных анализаторов, модель 
цветового зрения можно расширить с учетом принципов взаимо- 
действия локальных анализаторов цвета. Рассмотрим работу цве- 
тового анализатора с учетом этого взаимодействия. 


4.3.2. Трехетадийная модель цветового анализатора 


Анализ данных о цветовых различиях стимулов разного спект- 
рального состава, представленных в виде матрицы цветовых раз- 
личий, показал, что все множество этих цветовых стимулов мож- 
но отобразить точкамн на поверхности четырехмерной сферы. 
При этом расстояния между точками, представляющими опре- 
деленные цветовые стимулы, хорошо коррелируют с величиной 
субъективных цветовых различий между этими стимулами. 
Между тем микроспектрофотометрические измерения пигмен- 
тов, содержащихся в отдельных колбочках, свидетельствуют о том, 
что цветовое фотопическое (колбочковое) зрение обеспечивается 
тремя типами колбочек, каждая из которых содержит лишь один 
тип пигмента. Максимумы поглощения этими пигментами моно- 
хроматических излучений лежат соответственно в коротковолно- 
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вой (445 нм), средневолновой (535 нм) и длинноволновой (565 нм) 
частях спектра. 

Возникает вопрос о том. как возбуждение трех типов колбочек 
преобразуется в сигналы четырех независимых элементов, являю- 
щихся компонентами вектора возбуждения постоянной длины, 
что соответствует отображению многообразия цветовых стимулов 
на поверхноеть четырехмерной сферы. Ответ на этот вопрос по- 
пытаемся дать, рассматривая модель цветового анализатора. 

Чтобы выяснить. как это преобразование реализуется нейро- 
пами, нужно рассмотреть нейронную цепь начиная с фоторецеп- 
торов. спнаптических контактов между колбочками и фотопиче- 
скими биполярами и кончая детекторами пвета. При поглощении 
одного кванта света фоторецептором позвоночных животных про- 
исходит фотоизомеризация хромоформной группы фотопигмента: 
11-цие изомер ретиналя переходит в полностью транс-изомер, что, 
в свою очередь, приводит к конформационному изменению фото- 
пигмента. В палочках сетчатки можно наблюдать изменение по- 
тенциала рецептора, вызванного актом поглощения одиночных 
квантов света. При этом происходит усиление спгнала. которое 
является следствием каскада биохимических реакций. 

Фотоизомеризания одной молекулы фотопигмента приводит 
к цепной реакции, связанной с активацией энзима фосфодизетера- 
зы, которая преобразует циклический гуанизинмонофосфат (3'.5'- 
ц-ГМФ) в 5-ГМФ, Циклический ГМФ удерживает натриевые ка- 
налы мембраны рецептора в открытом состоянии. Таким образом, 
в темноте. когда содержание цГМФ высоко, натрий. входящий 
в клетку. ее непрерывно деполяризует. Деполяризация реценто- 
ра является фактором. приводящим к открытию потенциалзависи- 
мых кальциевых каналов. Вход кальция в ренентор обеспечивает 
синаптический выброс трансмиттера. Таким образом. в темпоте 
фоторецептор непрерывно активен. При действии света преобра- 
зование части молекул ДГМФ в 5-ГМФ приводит к закрытию от- 
крываемых цГМФ натриевых каналов. уменьшению входящего 
натриевого тока и соответственно гиперполяризации рецептора. 
Гиперполяризация рецептора ведет к закрытию части потенциал- 
зависимых кальциевых каналов. что также ведет к уменьшению 
синаптического выброса рецептором трансмиттера. Фоторенентор 
не генерирует спайков: передача сигнала от рецептора к биполяру 
осуществляется за счет градуальных изменений потенциала ре- 
цептора. управляющего выбросом трансмиттера. Отдельная кол- 
бочка имеет сложкный синаптический контакт с биполярами и го- 
ризонтальными клетками, Этот синаптический контакт называют 
ленточным синапсом. Он представляет собой сложный контакт 
как результат проникновения в осповатие колбочки дендрита би- 
полярной клетки и отростка горизонтальной клетки (рис. 4.25). 

Дендрит биполярной клетки имеет лишь постеинаптический 
аппарат. через который поступает сигнал от колбочки. Отроеток 
горизонтальной клетки содержиг как постсинаптический меха- 
низм, через который горизонтальная клетка получает сигнал от 
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колбочки. так и пресинаптический, через который горизонталь- 
ная клетка воздействует на биполярную клетку. Таким образом, 
биполярная клетка получает два сигнала: непосредственно от 
колбочки и от фотопической горизонтальной клетки. 

Рассмотрим сначала работу горизонтальных клеток. Они под- 
разделяются па скотопические, связанные с палочками, и фото- 
пические, получающие сигнал от колбочек. Фотопические колбоч- 
ки в свою очередь подразделяются на яркостные (Г-клетки) и два 
типа цветооппонентных (С-клетки). 

При действии любых излучений видимой части спектра [-клет- 
ки отвечают гиперполяризацией. Поскольку колбочки при дейст- 
вип света гиперполяризуютея. а гиперполяризация приводит 
к снииению выброса трансмиттера, то, видимо, колбочки связаны 
с Г-клетками возбуждающими синапсами, которые максимально 
активны в темпоте и уменьшают свою эффективность с усилением 
освещения, что приводит к гиперполяризации горизонтальной 
клетки. Слектральлая характеристика Г-клетки шире, чем спект- 
ры поглощения каждой из трех колбочек в отдельности. Отсюда 
моно заключить, что с Ё-клеткой связаны все три типа колбочек, 
хотя и с разными весами. Зная сиектральную зависимость выход- 
ных сигналов трех тинов колбочек и спектры электрических реак- 
ций /-клетки, можно рассчитать эффективность синаптических 
колтактов каиздого типа колбочек, вносящий свой вклад в реак- 
цию /-клетки. Этот подход можно распространить и на цветооп- 
понентные С-клетки. В связи с тем что С-клетки отвечают гипер- 
поляризацией на одни длипы волн и деполяризацией на другие 
длины волн, приходится предиоложить, что один тип колбочек 
с С-клетками связан возбуждающими сипапсами (тогда при осве- 
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щении С-клетка гинерполяризуется), а другой тип — тормозны- 
ми синапсами (тогда при освещении этих колбочек С-клетка воз- 
буждается). Представлены С-клетки двумя типами: красно-зеле- 
ным (А — С) и сине-желтыми (В — У). Рецептивные поля гори- 
зонтальных клеток гомогенны п характеризуются большими раз- 
мерами. Представление цвета на уровне горизонтальных клеток 
осуществляется комбинацией их реакний. определяющих компо- 
ненты вектора возбу;кдения. Длина этого вектора возбухкдения 
характеризует субъективную яркость. Действительно. модуль век- 
тора возбуждения как функция длины волны совпадает с фотопи- 
ческой кривой видности. Отсюда следует. что равнояркие цвета 
харакгеризуются векторами возбуждения постоянной длины 
и копцы этих векторов возбуждения лежат на поверхности трех- 
мерной сферы. В качестве базисных функций этого пространства 
мотут служить функции. описывающие зависимость значения вы- 
ходного сигнала горизонтальных клоток от длины волиы моно- 
хроматического стимула: 2 (А), АС (А) и ВУ (А). Проверка показа- 
ла, что для равпоярких стимулов эти функции взаимно ортого- 
нальны. 

Фотопические биполярные клетки образуют шесть типов: два 
типа образует ахроматический капал (В-н Р-нейроны). а четыре — 
цвотооппонентный канал (А67, Ла, ВУ. В — пейро- 
ны). 

Начнем рассмотрение с алроматического кавала — В- и О-би- 
поляров. характеризующихся концентрическими рецеитивными 
полями. В-нейроны. отвечающие на разные длины воли возбуий- 
дением при подаче света в центр рецептивного ноля. связаны 
с колбочками тормозными синапеами. При подаче света разной 
длипы волны на периферию рецентивного ноля В-пейрон отвечает 
тормокеннем (рис. 4.26). Торможение определяется вкладом 
І-клетки, которая связана с биполярами данного типа возбузкдаю- 
щимн синанеами. Под действием спота возникает гиперполярыза- 
ция /-клеток, п, как следствие этого. падает возбуждающий сиг- 
нал для В-нейропов. вызывая их гпперполяриаацию. 

Р-пейроны, отвечающие торможением при подаче света в пентр 
рецеитивиого поля. связаны с колбочками возбусдаюлими евя- 
зями. Подача света па периферию рецептивного ноля вызывает 
в Р-пейроне возбуждение, Это достигается тем. что /-клетка свя- 
зана с Р-нейронами тормозной связью п при гиперполяризации 
Т-клетки Р-нейрон возбухкдаетея (рис. 1.26). Таким образом, 
один и тот же локальный участок сетчатки проецируется на цент- 
ры рецеитивных полей двух типов биполяров: В- и Р-нейронов. 
В результате локальное освещение сетчатки белым светом приво- 
дит к геперации вектора возбуждения, комнонентами которого 
служат выходные сигналы В- и О-нейронов. Горизонтальная 
[-клетка через тормозные синапсы создает возбулающую пери- 
ферию ДО-нейрона, а через возбуждающие сппапсы — тормозную 
периферию В-нейрона. Увеличение площади раздражения захваты- 
вает периферию рецептивного ноля п ослабляет ответ. Нонцентри- 
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Рис. 4.26. В-нейрон и ©го ренептивиое моле (а), 2-нейрох и его рецептивное 
шоле. амилитудиые и спектральные характеристики центра и периферии (6} 


188 









































Рис. 4.27. Опнонентные Б+-, У-иейроны и их рецептивные поля, спектральные 
характеристики центра и периферни (а); оппонентные В--, У+-нейроны п их 
рецептивные полн, спектральные характеристики центра и периферии (0) 
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Рис. 4.28. Оппонситные Д+-, С--нейроны и их рецептивные поля, снектраль- 
ные характеристики центра и периферия (а); оппонентные Д--, С*-нейроны 
п их рецентивные поля, спектральные характеристики центра и периферии (6) 
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ческая организация рецептивных полей обеспетивает выделение 
областей высокой п низкой яркости. При этом локальная яркость 
кодируется направлением вектора возбуждения, компонентами 
которого при освещении белым светом являются реакции В- 
и Р-нейронов. 

При хроматическом стимуле оценка его яркости происходит 
сучетом реакций оппонентпых клеток. Рассмотрим два типа крас- 
но-зеленых цветооппонентных биполяров: А07 и 56. Их 
рецептивные поля также обладают концентрической структу- 
рой (рисунок 4.28). При действии длинноволнового излучения 
в центр рецептивного поля А*С`-биполяр отвечает возбуллением, 
Это означает, что красная колбочка связана с биполяром тормоз- 
ной связью и при гиперполяризации колбочки светом в биполяре 
ЕС возникает возбуждение. Средневолновое излучение в цент- 
ре рецептивного поля вызывает торможение, что указывает на 
участие возбуждающих синансов при нередаче сигнала от зеленой 
колбочки к /*67-биполяру. Периферия рецентивного поля 
А*С`-нейрона формируется при участии Гб-торизонтальной клет- 
ки через тормозные синапсы. При увеличении размера пятна 
краспого цвета возбул‹депие А67 ослабевает. Увеличение разме- 
ра пятна зелепого цвета приводит к ослаблению тормозной рсак- 
ции этого нейрона. На белый цвет. действующий на «красную» 
и «зеленую» колбочки, биполяр АС ие реагирует, поскольку 
возбуждающее действие красной колбочки компенсируется тор- 
мозным действпем зеленой колбочки. 

Теперь рассмотрим работу биноляра 16“. Он полностью вос- 
производит работу биполяра /"0-, по с инверсией реакций за 
счет изменения знака синаптического взаимодействия. 

Работа центров рецептивного поля биполяров БУ `-пейрона 
реализуется за счет конвергенции сигналов «сипих» колбочек че- 
рез тормозные сипапсы, а краспых и зеленых — через позбул:даю- 
щие синаисы. Периферия рецентивного поля формируется при 
участии ВУ-горизонтальной клетки через тормозные синансы. 
При освещении центра рецептивного поля синим цветом в ВУ 
нейроне возникает возбуждение, а при освещении желтым 
цветом — торможение. Увеличение размера синего пятна ириво- 
дит к ослаблению возбуждения этого нейропа. При увеличении 
размера желтого пятна уменьшается тормозная реакция. Белый 
цвет в центре рецептивного поля не вызывает реакции возбу;кде- 
ния, поскольку возбуждающий вклад «синих» колбочек компенси- 
руетеся тормозным вкладом комбинации красных и зеленых кол- 
бочек. Это же справедливо для тормозных реакций на стимул в пе- 
риферии рецептивного ноля В*У- нейрона (рис. 4.27). 

Биполяр типа В-У* работает аналогично, но с инверсией зна- 
ков за счет изменения знаков синаитических связей. Отдельный 
участок фовеальной части сетчатки представлен шестью типами 
биполярных клеток. При действии монохроматического излуче- 
ния на участок сетчатки возникает возбузкдение четырех типов 
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Гиполяров: В- и Д-нейронов, а также двух цветооппонентных ней- 
ронов — одного сипе-желтого и одного красно-зеленого. 

Таким образом, на уровне рецепторов (стадия Г) возникает 
трехкомпонентный вектор в виде гиперполяризационных реакций. 
Реакции трех тилов горизонтальных клеток образуют трансформи- 
рованный вектор возбуждения, ориентация которого определяет 
цветовой тон и насыщенпость света, а его модуль — яркость. 
На уровне билоляров формируются шесть нейронных каналов 
кодированин цвета: два канала ахроматические и четыре канала 
оппонентние. Пз четырех оппонентных каналов каждый раз воз- 
буждаются только два: один красно-зеленый (либо АТО, либо 
Аб?) и один сине-желтый (либо В*У-, либо В"). Таким обра- 
зом, на уровне биполяров за счет Д-нейрона, активируемого при 
затенении центра, формируется чегырехкомпонентный вектор воз- 
буждения постоянной длины (11 стадия). Из сказанного следует, 
что для стимулов разного спектрального состава выходной сиг- 
пәл О-пейрона определяется вкладами ВУ, Аб- и ВУ-нейронов. 
Итак. при переходе от рецепторов к биполярам все множество 
цветов разной яркости отображается на поверхность четырехмер- 
пой сферы. 

Декартовы координаты четырехмерного цветового простран- 
ства определяются физиологическими характеристиками: вклада- 
ми В-. Л-, КС- и ВУ-нейронов. Сферические координаты, пред- 
ставленные тремя углами, соответствуют трем субъективным па- 
раметрам цвета: цветовому тону, насытценности и светлоте. Про- 
верку участия биполяров в формировании четырехмерной сфе- 
ры можно провести, используя электроретинограмму в качестве 
показателя цветового различия. Подавая «цветовые триады», со- 
стоящие из двух фоновых и одного тестового раздражителя, и из- 
меняя яркость тестового стимула, можно получить матрицу цве- 
товых различий. измернемых амплитудами волны б и й, которые 
формирутотся из ответов глиальных клеток Мюллера. Эти клетки 
реагируют на возрастапие концептрации калия в ме;кклеточной 
среде. (Основной вклад в выброс калия вносят возбуждаемые би- 
поляры — В. №. Аб и ВУ. При диффузном освещении сетчатки 
реакции биполяров определяются реципрокными соотношениями 
центра и периферии рецентивного поля в моменты изменения све- 
тового потока. Амплитуда воли Би 4 определяется вкладом ах- 
роматических каналов. образованных Д- и О-нейронами, и хрома- 
тических каналов, представленных одним красно-золеным (А+С- 
или Д76') и одннм желто-синим (В+У- или В`У*) нейроном. 

(Обработка матрицы цветовых различий, полученных по дан- 
пым ЭРГ лягушки методом многомерного шкалирования. показы- 
вает. что все множество реакций на световые стимулы можно пред- 
ставить точками в четырехмерном пространстве на поверхности 
сферы. При этом геометрические расстояния между точками, пред- 
ставляющими разные «ивета» на сфере, в высокой степени корре- 
лируют с исходными «ЭРГ-различиями цветов». Моязно найти та- 
кой ортогональный базис, что зависимость величины проекций 
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на них векторов. представляющих монохроматические стимулы, 
от длины волны цветового стимула описываются теми же функ- 
циями. что и спектральные характеристики биполяров. Таким об- 
разом, из матриды ЭРГ-цветовых различий спектральных цветов 
можно получить спектральные характеристики четырех типов 
биполяров, возбуждение которых образуют компоненты вектора 
возбуждения цвета. Следовательно, подтверждается. что переход 
от трехмерного пространства рецепторов к гиперсфере в четырех- 
мерном пространстве реализуется на уровне сетчатки в биполяр- 
ных клетках за счет введения дополнительного канала -нейрона, 
спонтанно активного в темноте и тормозимого действием света, 
предъявляемого в центр его рецептивного поля, 

Подведем итог — отображение цветовых стимулов на поверх- 
ность четырехмерпой сферы может быть найдено как непосредст- 
венно прямым измерением реакций четырех типов биполярных 
клеток, так и опосредованно из матрицы ЭРГ-различий меду мо- 
нохроматическими цветами. Поскольку матрица субъективных 
различий между цветами, полученная в психофизических экспе. 
риментах, также приводит к представлению гиперсферы в четы- 
рехмерном пространстве, то рассмотренный выше пейронный мє- 
ханизм можно обоснованно считать имеющим отношение к коди- 
рованию в зрительной системе «цвета». Как мы уже отмечали, зная 
точки. которые на сфере представляют используемые в качестве 
стимулов монохроматические излучения. можно определить за- 
висимость величины их проекций (координат) на выбранный ба- 
зис от длины волны выбранного излучения, Можно найти такой 
ортогональный базис, когда указанные зависимости совпадают 
с точностью до постоянного множителя с зависимостью реакций 
четырех типов биполяров от воздействия тех же стимулов. 

То, что субъективные оценки цветовых различий позволяют по- 
лучить на их основе спектральные характеристики биполярных 
клеток сетчатки, указывает на сохранение векторного припцина 
кодирования на носледующих ступенях обработки цветовой ин- 
формации. В ганглиозных клетках сетчатки и в нейронах наруж- 
иого коленчатого тела сохраняются шесть цветокодирующих ка- 
налов типа В, Б, В+6`, В`С*, Б+У, В-У* с импульсной переда- 
чей сигналов в отличие от градуального управления синаптиче- 
ской передачей в фоторецепторах, горизонтальных клетках и би- 
полярах. Необходимость использования импульсной передачи 
при увеличении расстояний межнейронных связей объясняет, 
почему для передачи четырехкомпонентного вектора возбуждения 
требуется шесть каналов. Дело в том, что тормозные фазы оппо- 
нентных клеток не приводят к геперации импульсов, Для переда- 
чи этого тормозного сигнала используется канал с инверсией зна- 
ка реакции. Кодирование цветов ориентацией вектора не объяс- 
няет процесс идентификации цвета, который реализуется цветовы- 
ми детекторами престриарной коры (74). Важнейшая характерис- 
тика детекторов цвета — это селективная настройка на узкую 
полосу спектра. Возникает вопрос, как сигналы от шести биполя- 
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ров (четырехмерный вектор) преобразуются в селективные воз- 
буждения цветовых детекторов? 

Объяснение этого процесса связано с введением в цветовой ана- 
лизатор И стадии обработки информации. Она сводится к следую- 
щему: каждый цветоселективный детектор характеризуется спө- 
цифическим набором из четырех типов синапсов, по которым 
к нему приходят сигналы от четырех нейронов наружного колен- 
чатого тела, воспроизводящих реакции цветокодирующих бипо- 
ляров. Эти нейроны, снабжающие сигналами цветоселективные 
детекторы, будем называть цветовыми предетекторами. Различные 
цветовые детекторы обладают разными весами этих четырех синап- 
тических связей или разными векторами связей. Так как предпо- 
лагается, что длина вектора связей для всех детекторов постоянна, 
то все векторы различаются между собой только ориентацией. 
Если каждый воктор связи характеризует только один детектор, 
то вектор связей можно рассматривать как основу кодирования 
при помощи детекторов. Так как концы всех векторов связей ле- 
жат на поверхности четырехмериой сферы, то каждый детектор 
можно характеризовать точкой на этой сфере, где лежит конец 
вектора связей данного детектора. Это зиачит, что все множество 
селективных детекторов формально можно представить точками 
на поверхности четырехмерной сферы, причем пространство цве- 
тов изоморфно пространству цветоселективных детекторов. 

Нак происходит идентификация цвета? Вызванный под 
воздействием светового стимула четырехкомпонентный вектор 
возбуждения поступает Параллельно на все цветоселективные де- 
текторы через синапсы, специфичные, для этих детекторов. При- 
ходящее по волокну возбуждение или торможение пропорциональ- 
но весу соответствующей синаптической связи. Вклады сигна- 
лов, поступающих по разным каналам, суммируются детектором, 
реакция которого пропорциональна значению полученной суммы, 
т.е. сумме попарных произведений приходящих воздействий на 
веса синаптических связей. Учитывая, что{ приходящие сигналы 
образуют компоненты вектора возбуждения, а соответствующие 
веса синаптических связей — компоненты вектора связей, реак- 
цию детектора можно определить как значение скалярного про- 
изведения вектора его синаптических связей на вектор возбужде- 
ния. Скалярное произведение достигает максимума, когда оба 
вектора совпадают по направлению (длина вектора возбуждения 
фикспрована). При поступлении вектора возбуждения на множе- 
ство цветовых детекторов их реакции будут различны в зависимо- 
сти от того. в какой степени вектор возбуждения совпадает по 
направлению с вектором синаптических связей. В этом детекторе, 
вектор синаптических связей которого окажется коллипеарен дан- 
ному вектору возбуждения, возбуждение достигает максимума. 
Множество детекторов цвета образуют собой карту, на которой 
разные цвета представлены разными точками на этой карте. Из- 
менение спектрального состава стимула приводит к изменению 
положения максимально возбужденного детектора на этой карте. 


194 


Повышение селективной настройки детекторов достигается лате- 
ральным торможением между детекторами цвета. 

Так как пространства векторов возбуждения и векторов спнап- 
тических связей изоморфны, то отсюда следует, что матрица цве- 
товых различий есть не что иное, как матрица различий векторов 
синаптических связей цветовых детекторов. Обрабатывая матрицу 
цветовых различий методом многомерного шкалирования, мы 
находим пространство векторов связей цветовых детекторов. Та- 
ким образом, предложеннан модель позволяет по данным пспхо- 
физического эксперимента определить характеристики нейронных 
структур цветового анализатора, а по характеристикам нейронных 
структур — рассчитать матрицу цветовых различий, 


4.3.3. Четырехстадийная модель цветового анализатора 


Выше мы рассматривали шесть параллельных нейронных каналов, 
из которых при действии монохроматических излучений задей- 
ствовано четыре: В-, П-нейрона, а также один из двух красно-зе- 
леных и один из двух сине-желтых. При действии ахроматических 
цветов работают только В- и Р-нейрона, приводя к возбуждению 
нодмножество ахроматических детекторов цвета, связанных с ощу- 
щением от яркого белого до серого, который соответствует соб- 
ственному свету сетчатки в полной темноте, Все множество ло- 
кальных ахроматических цветов занимает один квадрант (рис. 4.24). 
Ощущение черных цветов возникает только в результате услож- 
нения етимульной ситуации — введением, кроме тестового поля, 
еще окружающего его индуцирующего поля. Матрица цветовых 
различий, полученпая в этих условиях, после обработки методом 
многомерного шкалирования показывает, что все множество ах- 
роматических цвотов от ярко-белого до глубокого черного через 
нейтральный (серый) занимают уже два квадранта. 

На нейронном уровне это озпачает, что в условиях повышения 
яркости пндуцирующего поля в области тестового поля начинает 
работать новый предетектор, который можно назвать отрицатель- 
ным В-нейроном. В комбинации с О-нейроном он образует векторы 
возбуждения, вызывающие активацию детекторов черного цвета. 
Объяснить появление нового предетектора па участке тестового 
поля мокно тем, что предетектор В индуцирующего поля «нитает» 
детекторы цвета на участке тестового поли (рис. 4.19, 4.20). Од- 
пако возникает вопрос: почему с ростом яркости ипдуцирующего 
поля вклад О-пейрона на участке тестового поля уменьшается? 
Возможно, что О-нейрон индуцирующего поля также может вно- 
сить вклад в реакцию детекторов па участке тестового поля (рис. 
4.29). 

Такое объяспение встречается с рядом трудпостей непротиво- 
речивого построепия модели. Действительно, на каждом участке 
сетчатки приходится вводить два В- и два Р-нейрона и специаль- 
ный механизм переключения с одной пары В-и В-нейронов на 
другую. 
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Рис. 4.29. В- п О-нейроны с двойной опнонентностью, образующие третью 
стадию 
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Рис. 4.30. Хроматические нейроны с двойной оппонентиостью 


Более перспективным являстся учет наличия в зрительной паре 
нейронов с двойной оппонентностью — следствием механизма 
«одновременного контраста». Этот механизм реализуется лате- 
ральным торможением между одноименными предетекторами раз- 
ных локальных анализаторов. 

Нейроны типа «В*-центр», «В--периферия» и «О’-центр», 
«Р--периферия» реагируют на различие в освещенностях или за- 
темнениях соседних участков сетчатки. Тем самым измеряется од- 
новременный яркостный контраст. Если яркость на участке 
тестового поля больше, чем на участке индуцирующего (Гм > 
>> Га), то на участке тестового поля работает пара нейронов В, — 
Ви и р, — и, которые образуют дополнительную стадию в обра- 
ботке сигналов. В частном случае локального освещения тестового 
поля, когда [и = 0, реакции нейронов Вт — Ви и Б, — Р, равны 
просто В, и От. Таким образом, при локальной стимуляции т6- 
стового поля реакции на выходе предетекторов не меняются. Это 


196 


служит объяснением того, что, используя одно локальное освеще- 
ние, мы не можем выявить дополнительную (контрастную) ста- 
дию обработки цветовой информации. Если яркость индуцирую- 
щего поля больше яркости тестового поля (Ги > Гл), то на уча- 
стке тестового поля работает другая пара пейронов: В, — В: и 
Р, — О... Эти нейроны (по крайней мере, функционально) образуют 
предетекторы черного цвета. Если яркость тестового поля равна 
нулю, то реакции, поступающие на детекторы, равны Ви и Ди. 
Таким образом, чем выше яркость индуцирующего поля, тем боль- 
ше сигнал Ви и меньше сигнал Ру. В этом случае стимулируются 
детекторы более темпого цвета и в условиях введения освещения 
индуцирующето поля зозпикает почернение тестового поля и рас- 
ширение четырехмерной цветовой сферы за счет появления ахро- 
матических оттенков между серым и черным. При разных соотно- 
шениях яркости тестового и индуцирующего поля ахроматиче- 
ские цвета остаются в пределах субъективного диапазона от белого 
через серый до чериого. 

Нейроны с двойной оппонентностью обнаружены п для хрома- 
тической системы. Нейроны с обычной оппонентностью могут 
превращаться в нейропы с двойной оппонентностью при наличии 
между пими латеральных тормозных связей «одноврементый кон- 
траст» и при условиях негомогенной освещенности сетчатки, когда 
разные ее локусы освещены светом разного цвета. Таковы нейроны 
Катя — (ПСЛ: ОЗА), — Сы; (ВУЗ), — (ВУЗы; 
КВ), — (У*В.),]. При использоваиии локального освещения 
тестового поля будут работать попарно нейроны (А*67),; (А563),; 
(В*У)),: (В У*),. Итак, при локальшом освещении тестового поля 
психофизически мы пе можем обнаружить следов контрастной 
стадии обработки информации. Эта стадия выявляется только в 
опытах с использованием комбинации освещения тестового и ин- 
дуцирующего полей. Набор селективных детекторов в условиях 
коптрастной стимуляции зпачительно расширяется за счет появ- 
ления повых комбинаций в реакциях предетекторов цвета, новых 
ориентаций векторов возбуждения (рис. 4.30). 

Таким образом, цветовое зрение можно представить четырьмя 
стадиямн обработки ипформацип: рецепторный, предетекторов 
первого уровня (без учета взаимодействия между локальными ана- 
лизаторами — уровнем биполяров и гаиглиозных клеток). пре- 
детекторов второго уровля (нейронов с двойной оппонентност»ю, 
которые могут быть совмешены с предетенторами первого уровня), 
селективпых детекторов цвета. 

Принципы отображения цветовых сигналов па поверхность четы- 
рехмерпой сферы остаются справедливыми и для сложных комбина- 
ций излучений на разных участках сетчатки. Однако при этом рас- 
ширяется цветовое многообразие за счет черноватых цветов и появ- 
ления более насыщенных цветов, что связапо с вовлечением в реак- 
цию тех цветовых детекторов, которые пе могут быть возбуждены 
при локальном действин излучений. Комбинациями освещения 
тест-поля и индуцирующего поля можио воспроизвести все много- 
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Рис. 1.31. Схема ГУ -стадийного цветового анализатора (для упрощения опуще- 
ны горизонтальные клетки и варпашты А + би АУ биполяров) 


образие нигментпых цветов. Это указывает на то, что в условиях 
естественного восприятия цветов отражающих поверхностей ра- 
ботает четырехстадийная цвотовая система. 


4.3.4. Формальная модель цветового анализатора 


Излучение, характеризуемое спектром, — распределением энергии 
по длинам волн в видимом диапазоне — можно представить век- 
тором. Компопентами этого бесконечномерного вектора 5 являют- 
ся энергия излучения или число квантов в каждом участке спек- 
тра. Свойства колбочек характеризуются спектральными кривыми 
поглощения или спектром поглощения. Спектр поглощения опре- 
деляет вероятность поглощения квантов света на разных длинах 
воли и векторы — А (2), С (\) н В (А). Общее чпело поглощенных 
квантов каждой колбочкой №,, М, и А, равны скалярным произ- 
ведениям вектора излучения и соответствующих векторов погло- 
щения: М, == (5, В (А) = {5 (№) А (2) а № = (8, С (А); 
№ = (5, В (^)). 

Выход траисмиттера из каждой колбочки определяется лога- 
рифмом числа поглощенных колбочкой квантов света: А -= 105М№,: 
С =: 108 №, и В : 106 №. Выходные сигналы колбочек с соответ- 
ствующими весами суммируютея в горизонтальных клетках 
(рис. 4.31): 

Е = а 108 №, - а, 108 №, 4 аз 105 №, 

ВС = Ь, 10$ М, -- 6, 108 №, Бов №, 


ВУ = с 1ов №, + с, 10р М | сз Юр №. 
Параллельно колбочки воздействуют на шесть типов биполя- 
ров, из реакций которых вычитаются вклады периферии, опреде- 
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ляемые горизонтальными клетками: 
Внейрон == @1 108 №, -- а, 105 Маг а 108 №, 





Ръсғрон = К а Іов №, аз Іов №: аз 102 №, 
А67 =, 105 №, — 0,106 М, +- Б, ов М, 


(ТЕ стадия) 





АС = — 108 №, + 0,108 №, — 6,108 №, 
ВУ == с. 108 №, — сз Тов, — сз Тор Мы 
БУ = — с. Е М, 6, 108 Му + с, Іов М», 


где А — константа. 


С целью упрощения схемы будем считать, что сигпалы ца пери- 
ферии рецептивных полей отсутствуют. Ахроматические сигналы 
возбуждают только В- и Р-нейроны. Хроматические помимо ука- 
занных пейролов возбуждают также один Вб- и один ВУ-нейрон. 
При этом удовлетворяется условие 


В +- 2? + (ВС)? + (ВУ)? = сопвё. 


Далее учитывается взаимодействие «одновременный контраст» 
между разными локальными анализаторами цвета {(В,—В„), 
(2.—2,), (ВС), — (Вб)„, (ВУ), (ВУ)} (ПГ стадия). Это взаи- 
модействие может реализоваться при помощи дополнительного 
нейрона или на уровле тех же предетекторов цвета. Сигналы и в 
том и другом случае передаются на вход набора детекторов цвета, 
где происходит «расчет» скалярных произведений действующего 
вектора возбуждения на вектор связей соответствующего детек- 
тора и выделение максимально возбужденного детектора (ТУ ста- 
дия). При изменении излучения па входе максимум возбуждения 
будет перемещаться с детектора на детектор, вызывая соответ- 
ствующие изменения ощущения цвета. Цвета разного спектраль- 
ного состава, но генерирующие одинаковые векторы возбуждений 
будут вызывать одинаковые ощущения. 


4.3.5. Семантические н мнемические цветовые пространства 


Используя назвапие цветов при составлении матрицы смешения 
для предъявляемых испытуемому излучений, можно построить 
цветовое перцентивное пространство, совпадающее с перцептив- 
ным пространством, получаемым из матрицы цветовых различий. 
Это значит, что матрицу цветовых различий можно получить кос- 
венно из матрицы смешения цветов, представляя каицый цвет 
вектором цветовых названий. Возможность получения цветового 
пространства из матрицы смешения цветов позволила предполо- 
жить, что существует изоморфное отображение цветового много- 
образия на систему символьного представления цветовых пазва- 
ний. Предъявляя попарно цветовые названия, можно получить 
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матрицу семантических различий и построить семантическое 
пространство цветовых терминов, которое оказывается изоморф- 
но перцептивному цветовому пространству. Возникает вопрос, 
как реализуется измерение семантических различий между цве- 
товыми терминами. Поскольку реальные цвета здесь отсутствуют, 
следует предположить существование нейронного мнемического 
экрана. Цветовый термин вызывает вектор возбуждения, компопен- 
ты которого возбуждают мнемические нейроны экрана, образую- 
щего мнемическое цветовое пространство, изоморфпое перцептив- 
ному пространству. 

Семантическое различие между цветовыми терминами равно 
расстоянию между концами векторов возбуждения, действующих 
на пабор мнемических нейронов при предъявлении цветовых тер- 
минов. 

В связи с пзоморфизмом мнемического и перцептивного прост- 
рапства различие между цветовыми терминами эквивалентны 
цветовым различиям, а семантическое прострапство изоморфно 
перцептивпому. Впешнее выражение — речевая реакция — воз- 
никает в результате связи семаптических нейронов с командными 
нейропами речевых реакций. Наличие связи семантического уров- 
ня кодирования цвета с речевой системой доказывается пейро- 
психологическими исследованиями по сөлективному нарушению 
функций называпия цветов при сохранности цветового зрения 
и возможности произносить сами цветовые названия. 

Наличие теспых связей цветов с цветовыми названиями в нор- 
ме позволяет получить на основе речевых реакций объективные 
закономерности функциопирования нейронных структур преоб- 
разования информации. 

Заключая, можно сказать, что четырехмерная сфера как мо- 
дель цветового зрепия решает важнейшую задачу построения 
равноконтрастного (изотропного) цветового пространства, поз- 
воляющего затем по данным о локализации цветов в этом про- 
странство вычислить субъективные различия между ними. 

В сферической модели органически объединены трехкомпонент- 
ная теория цвота Юнга — Гельмгольца с теорией оппонентных 
цветов Герипга. 

Достоинство сферической модели — в интеграции психофизи- 
ческих и пейрофизпологических данных: четыре декартовы коор- 
динаты цвета отражают вклады нейронных каналов, а сферические 
координаты — три психофизические характеристики цвета (цве- 
товой тон, пасыщенность, светлоту). 

Сферическая модель позволяет объяснить не только закон сме- 
шения цветов, но и эффекты одновременного коптраста. 

Сферическая модель является универсальным описанием как 
самосветящихся, так и пигментных цветов. 
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4.4. АНАЛИЗ ОРИЕНТАЦИИ 
ЛОКАЛЬНОГО УЧАСТКА КОНТУРА 


4.4.1. Выделение контура изображения 


Задача воспроизведения па карте детекторов положения распре- 
деления освещенности на сетчатке с учетом «цвета» изображения 
открывает путь к анализу детектирования ориентации локальной 
части коптура, выделенного па основе этого распределения осве- 
щенности. Чтобы пе усложнять задачу, рассмотрим мопокулярное 
плоское пзображение внешпей сцены. Апализ контура включает 
несколько этапов: сначала происходит выделение локального 
участка, а затем оцепка ориентации. Говоря об ориентации л0- 
кального участка коптура, мы имеем в виду ориентацию прямой, 
аппроксимирующей этот участок контура. Конечно, в реальной 
системе анализ свойств коптура на этом пе заканчивается, 

Обычно предполагается, что выделение контура изображения 
происходит при помощи концентрических оп —0}7 (0/—оп) рецеп- 
тивных полей. Однако такой способ выделения контура обладает 
рядом недостатков. 

1. Качество выделения коптура очень зависит от сбаланепро- 
ванности сигпалов, поступающих па нейрон от возбуждающей и 
тормозной областей редеитивного поля. Июбые изменения в этом 
балансе приведут к ошибкам. 

2. Размеры отдельных областей рецептивного паля могут ме- 
няться в зависимости от фопового освещения. При слабых освещен- 
ностях аптагонистическая ортапизация поля не проявляется, 
а следовательно, в этих услолиях выделение коптура будет за- 
труднено. 

Предлагается другой метод выделения контура изображения 
при помощи тремора. Ша рис. 4.32 представлен один из возможных 
вариантов такого выделения. При этом делается предположение, 
что сигнал о контуре передаетсн по отдельному каналу нейронами, 
реакция которых исчезает при неподвижном относительно сетчатки 
изображении. 

Рассмотрим этот метод более подробно. Изображение стимула 
проецируется па сетчатку, содержащую фоторецепторы. Сигнал 
с выхода фоторепопторов поступает па вход нейронов либо ненос- 
редствепно, либо через запаздывающий элемеит т. 

Существуют отдельшые каналы для выделения белой линип на 
черном фоне и черной линии на белом фоле. Первый напал работает 
следующим образом. Пусть на рецептизное поле локального апа- 
лизатора проецируется изображение черно-белого края. Можно 
выделить две групиы рецепторов. Па одних рецепторах уровень 
освещения все время мепяется, так как при треморе граница пе- 
релада освещения смещается с одного рецептора па другой. Па 
остальпых рецепторах уровень освещения остается постоянным. 
В результате на выходе первой группы рецепторов возникает пе- 
ременный слгнал, а на выходе второй группы — постоянный. 
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Сигнал от фоторецептора поступает на вход нейрона второго слоя. 
Этот же сигнал с задержкой т поступает на тормозный вход этого 
же нейрона. При неизменном изображении на сетчатке сигналы 
от постоянно освещенной группы рецепторов, приходящие по тор- 
мозному п возбуждающему каналам, компенсируют друг друга. 
Вследствие этого выходной сигнал этих нейронов вскоре после 
включения стимула оказывается равным нулю. Если сигнал на 
выходе рецепторов при треморе меняется во времени, то возбуж- 
дение и торможение, приходящие на вход второго нейрона, не 
в состоянии взаимно компенсировать друг друга. В результате 
этого сигнал поступает лишь с тех фоторецеиторов, на которые 
при треморе проецируется граница разных освещепностей. Дан- 
ный способ выделения контура может быть использован и в зрн- 
тельном апализаторе, который обладает тремором. Так, у человока 
частота тремора составляет 150 Гц, а амплитуда — около 18” 
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зрительного угла. Взаимодействие между биполярными, амакрин- 
ными и гапглиозными клетками может быть ответственно за выде- 
ление переменной составляющей, порождающей физические ре- 
акции ганглиозных клеток. Некоторым подтверждением данной 
гипотезы служит то, что неподвижное относительно сетчатки и 
стабильное во времени изображение испытуемым не восприни- 
мается, В технических устройствах также начал применяться тре- 
мор — разработаны фотоматрицы, в которых используются по- 
лезные свойства тремора. Для генерации тремора используются 
пьезокристаллы, 

Построение анализатора ориентации локального участка конту- 
ра изображения пронсходит по схеме выделение контура - > пре 
детекторы - > детекторы ориентации (карта детекторов ориента- 
ции). Для построепия предетекторов ориентации используются 
нейроны, на которых происходит предварительное выделение кон- 
тура изображения, 


4.4.2. Организация рецеитивного поля 
предетектора ориентации 


Пусть в рецептивное поле локального анализатора проецируется 
участок контура изображения. Под действием света на выходе 
рецепторов или нейронов, выделяющих контур, возникает сигнал 


г; (1), = 1,0... 8, где Ё — номер рецептора, $ — число фоторе- 
цепторов рецептивного поля, Г — интепсивность освещенности 
рецептора. Пабор {х; (Г)}, і = 1,..., •, будем рассматривать 


как компоненты з-мерного вектора В. Ориентация локального 
участка линии задается углом Ф, аппроксимирующей эту Линию 
прямой. Угол измеряется относительно заданной прямой и при- 
нимаот значение от0 до т, т.е. [0, л]. Согласно принятому прин- 
ципу кодировапия значение угла ф кодируется ориептацией век- 
тора возбуждения Р ($). Минимальная размерность этого вектора 
равна двум. Тогда ориентация этого вектора определяется числом 
Ч, принимающим любое значение от 0 до 2л, т.е. интервал зна- 
чений № (= [0, 2л]. Иначе говоря, используемый нами метод ко- 
дирования формально сводится к отображению точек интервала 
[0, л] в точки интервала [0, 21]. 

Для кодирования параметра ф необходимо иметь двумерный 
вектор возбуждения. Если чувствительность должна быть пезави- 
симой от параметра Ф, то характеристики предетекторов орпен- 
тации должны описываться функциями 


21 ($) = зіп 2ф и х. ($) = соѕ 20, (4.35) 


где Ф — угол между горизонталью и аппроксимирующей контур 
прямой. Среди разных способов построения предетекторов 
(4.35), рассмотрим такую организацию рецептивного поля, при 
которой предетекторы не чувствительны к тотальному освещению 
их рецептивного поля. 
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Рие. 4.33. Локальный анализатор наклона 


І — слой фоторецепторов и элементов, выделяющих контур В; и в, — рецептивные по- 
ля предетекторов с косинусоидальной и синусоидальной характеристиками соответствен- 
но (знаком «--» обозначена возбуждающая, «—» — тормозная области ренептивного по- 
ля); Ез и Е, — области равной освещенности (граница этих областей образует контур 
с наклоном $); пунктиром отмечена зона, в которой перемещается контур при треморе 
сетчатки; оба рецептивных поля перекрываются, как показано в центре рисунка; П — 
слой предетекторов. положительные и отрицательные характеристики которых реализу- 
ются при помощи двух отдельных нейронов; 11 — слой детекторов (вчизу показано рас 
пределение возбуждения по выходам детекторов при двух разных наклонах, пунктиром 
обозначен отрицательный сигнал) 


Пусть в рецентивном поле локального анализатора задан центр, 
через который можно провести прямую, составляющую угол 
Фф; с горизонталью. Каждый рецептор, лежащий на этой прямой, 
посылает сигнал на вход двух сумматоров. Эффективность связи 
этого рецептора с одним пз сумматоров равна а (р) ѕіа 2ф или 
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а (0) соз 2ф соответственно. Тогда зависимость выходных сигна- 
лов предетекторов от ориентации центрированной прямой можно 
рассчитать из выражения 


р 
Хх, = (ао) з, (Ф) бр — Ф) брӧр == хін 20, {а (о) ар. (4.36) 
9; 0 
Аналогичным образом получим для второго предетектор 
о 


Х, = соѕ2Ффу \ а (р) ар. (4.37) 
0 
Как видно, ориентация вектора возбуждения, порожденного цен- 
трированной прямой, зависит только от ее ориентации п не зави- 
сит от ее длины и контраста. 

Локальный анализатор ориентации линии функционирует 
следующим образом. Пусть на редептивное поле этого анализатора 
проецируется изображение края, составляющего с горизопталью 
угол ф. Изображение цептрировано так, что край проходит через 
центр поля. Так как на вход предетекторов орпептации приходит 
сигнал только от тех рецепторов, на которых имеется изображе- 
ние края (выделение перепада освещенности осуществляется при 
помощи тремора и дифференцирования во времени поступающего 
сигнала), то в дальнейшем стимул можно рассматривать как цен- 
трированную прямую. Реакция предетекторов на отот стимул 
описывается выражениями (4.36) и (4.37). Если эти величины рас- 
сматривать как компоненты вектора возбуждения, то орпентация 
этого вектора однозначно определяет ориентацию указанной пря- 
мой. Далее по уже описанной методике нетрудно построить карту 
детекторов ориентации. Структура локального анализатора ори- 
ентации показана на рис. 4.33. 


4.5.3. Свойства модели анализатора озлентации 
локального учаетка контура 


Эффекты смешения. Если в рецептивное поле одновременно про 
ецируются две прямые, причем точка их пересечения совпадает 
с центром поля, тогда реакция предетекторов на оба стимула равна 
сумме реакций этих предетекторов на каждый из стимулов в от- 
дельностп. Пусть наклон первой прямой равен фі, а второй —$.. 
Тогда выходпой сигнал предетекторов при совместном действии 
обоих указанных прямых равен соответственно 


ау (Ф Фа) = эт 24, + зір 29, = 25 (Ф -Ь Ф) 008 (фи — Ф), 
(4.38) 
хо (Ф, Ф) = 2/00 (Фф + Ф) соз (Ф, — Ф). (4.39) 


Вектор с компонентами (4.38) и (4.39) коллинеарен вектору, 
поро жденному одной прямой с наклоном равным (Фф, + Ф,)/2, т. е. 
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вместо двух прямых локальный анализатор «воспримет» одну с 
промежуточным наклоном. Этот эффект по аналогии с другими 
эффектами смешений будем называть эффектом смешения накло- 
нов. На психофизическом уровне этот эффект не исследовался. 
Однако Бернс с соавторами, исследуя механизм иллюзий Цель- 
нера, обиаружил эффект смешения наклонов для корковых де- 
текторов ориентации линии. Эффект смешения заключается в сле- 
дующем: если в рецештивное поле детектора ориентации (простой 
клетки) предъявить две прямые, то детектор реагирует на две пря- 
мые так же, как па одну линию, обладающую промежуточным на- 
клоном, 

Из выражений (4.38) и (4.39) следует, что сигнал на выходе 
предетекторов отсутствует, если угол между двумя прямыми в 
рецептивиом поле равен л/2. Это означает, что локальный анали- 
затор «не видит» вообще эти линии. Это позволяет утверждать, 
что эффект смешения может быть причастным к так пазываемой 
иллюзии «разорванных проводов»: при пересечении двух тонких 
ортогональных линий место их пересечения воспринимается как 
разрыв. 


4.4.4. Адаптация в модели восириятия наклона 


Эффекты нормализации. При длительном воздействии на преде- 
текторы одного и того же стимула происходит уменьшение их 
чувствительности. Если предетекторы возбуждаются стимулами 
в разной степени, то их чувствительность меняется также по-раз- 
ному: чем сильпее возбуждение предетектора, тем больше эффект 
его адаптации. В результате в процессе адаптации выходные сиг- 
налы предетекторов стремятся выравняться по абсолютному зна- 
чению. Это значит, что в процессе адаптации воспринимаемый 
наклоп будет непрерывно меняться — прямая будет субъективно 
поворачиваться и стремиться занять такое положение, при кото- 
ром она возбуждала бы оба предетектора в возможно равной мере. 
Те прямые. которые сразу возбуждают оба предетектора в равной 
мере, в процессе адаптации субъективно остаются стабильными. 
Если прямая возбуждает только один предетектор, то она в про- 
цессе адаптации также не должна меняться. Однако такое ее по- 
ложение не стабильпо. Малейшее изменение положений глаз в 
орбитах приведет к измепевпю уровня возбуждения предетек- 
торов, а это приведет к субъективпому дрейфу наклона прямой. 
Поэтому эти прямые будут нестабильными. 

Эффект нормализации при восприятии наклона прямых впер- 
вые был описан Гибсоном в конце 80-х годов. Он же первый, кто 
попытался дать объяснение этому явлению. По мнению Гибсона, 
существуют два типа прямых: стабильные прямые, не подвержен- 
ные адаптации, и прямые, которые при длительном наблюдении 
за пими меняют свою ориентацию, приближаясь субъективно 
к стабильным прямым. Стабильные прямые человек воспринимает 
как норму. По мнению Гибсона, в нервной вистеме имеются две 


206 























45 27 75$ 750 р 


Рис. 4.34. Характеристики предетекторов и эффект нормализации 


а) по оси абсцисс — угол наклона (, а по оси ординат - значение выходного сигнала 
предетекторов, заштрихованные кружки — значения стабильных, инвариантных к адап- 
тации наклонов, светлые кружки — значения нестабильных инвариантных к адаптации 
наклонов прямых, стрелками— направление дрейфа при длительном наблюдении за од- 
ним и тем же стимулом; б) расположение стабильных (сплошной линией отмечены прямые) 
и нестабильных (пунктиром) к апаптации прямых 














Рис, 1.35, Эффокт последействия при воспрпятпи вертикальной прямой 


По оси абсцисс — значение угла 2ф между адаптирующей и верти кальной тест-прямой; 
по оси ординат — ошибка АЎ" при установке вертикали (АЎ > 0 — установленная вер: 
тикаль повернута по часовой стрелке относительно объективной вертикали); 1 -- расчет- 
ная характеристика; 2, 3 — зависимость, экспериментально установленная разными 
авторами 


такие нормы: горизонтали и вертикали. Горизонтальная прямая 
активирует лишь норму горизонтали, а вертикальная — лишь 
норму вертикали. Прямая промежуточного наклона активирует 
обе нормы. Соотношение возбуждений норм определяет восприни- 
маемое значение наклона прямой. В процессе адаптации человек 
стремится видоизменить нормы так, чтобы новой нормой стала 
длительно действующая прямая. Отсюда и название — «эффект 
нормализации». 
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Возникает вопрос, как быть с прямой, наклон которой равен 
45°. В процессе адаптации она также не меняет своего наклона 
и, следовательно, может вполне претендовать на роль еще одной 
нормы. В теории Гибсона это не находит объяснения. В рамках 
предлагаемой модели эффекты нормализации получают другое 
толкование. Как уже говорилось, все стимулы, которые возбуж- 
дают либо только один, либо в одинаковой степени оба преде- 
тектора, в процессе адаптации не меняют своей ориентации и, 
следовательно, но подвержены адаптации. Согласно рис. 4.34, 
прямые, наклон которых равен ф = 0, 45, 90 и 135°, а также пря- 
мые с наклоном ф = 22230’, 6730’, 112730’ и 157730’ в процессе 
адаптации не меняют свосго наклона. Однако эти две группы пря- 
мых отличаются друг от друга стабильностью: первая группа при- 
надлежит к стабильным, вторая — к нестабильным прямым. Пе- 
стабильные прямые обозначены пунктиром, а стабильные — 
сплошными лиииями. Направление дрейфа показано стрелками. 

Эффект последействия. После выключения адап- 
тирующего стимула восстановление чувствительности предетекто- 
ров происходит постепенно. Поэтому, если на вход модели лока- 
льного анализатора подать новый стимул до того, как произошло 
восстановление чувствительности предетекторов, то этому стимулу 
будет соответствовать вектор возбуждения, ориентация которого 
будет отличаться от ориентации вектора, порожденного этим же 
стимулом, но в отсутствии предварительной адаптации. В этом 
состоит эффект последействия: влияние адаптирующего стимула 
па восприятия паклона последующего стимула. 

Аналогичный эффект был впервые описаи Гибсоном. Если че- 
ловеку предложить длительное время наблюдать за прямой опре- 
деленного наклона, а затем попросить установить прямую в вер- 
тикальном пли горизонтальном положении, то испытуемый 00- 
вершит ошибку. Если угол между адаптирующей прямой и вер- 
тикалью мепьше 45°, то установленная испытуемым вертикаль 
оказывается повернутой относительно истинной вертикали по 
часовой стрелке в сторону наклона адаптирующей прямой 
(рис. 4. 35). Если указанный угол больше 45°, то установленная 
испытуемым вертикаль относительно истинной оказывается по- 
вернутой против часовой стрелки. В первом случае ошибка счи- 
тается положительной, а во втором — отрицательной (рис. 4.35). 
Если угол между адаптирующей прямой и вертикалью равен 
пулю, то ошибка отсутствует. Согласно Гибсону, эффект после- 
действия объясняется следующим образом: при длительном наб- 
людении за адаптирующей прямой происходит переоценка нормы 
наклона прямой. Если адантирующая прямая близка к вертикали 
и повернута относительно ее по часовой стрелке, то норма верти- 
кали смещается в сторону адаптирующей прямой по часовой 
стрелке (рис. 4.36, в). В ту же сторону повериется и норма гори- 
зонтали. Когда после предварительной адаптации испытуемому 
предъявляют объективно вертикаль, то оиа уже не совпадает с 
его нормой вертикали и восприиимается как отличная от верти- 
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Рис, 1.36. Адаптация к наклону линий и ее объяснение по Гибсону (в — е); 
адаптация согласно модельным представлениям (а, 6) 


Характеристики предстекторов как функция наклона; сплошной кривой — характерис- 
тики предетекторов до адаптации, пунктиром — после адаптации к прямой с наклоном 
Фа. Тест-прямой служит вертикаль — прямая с наклоном фо; АУ — угол, на который сле- 
дует повернуть вертикаль, чтобы она возбуждала, как это она делала до адаптации в рав- 
ной мере оба предетектора; тест-прямой служит диагональ — прямая с наклоном Фу == 
= 45°; штрих-пунктиром — характеристики 1-го предетектора (--х: (ф)) на интервале 
[22°30*, 67°30”}. После адаптации к прямой с наклоном Фол или фаз диагональная тест-пря- 
мая должна быть повернута на угол А\/, чтобы предетекторы возбуждались ею после адап- 
тацџих так, как и до адаптации в равной мере 
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Ярертерующи Рие. 4.37. Иллюзии, порожденные 
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Рис, 4.38, Эффект одновремениого коитраста при восприятии углов 


кали. Чтобы восстановить ощущение вертикали, испытуемый по- 
ворачивает истинную вертикаль по часовой стрелке в сторону его 
нормы вертикали. Возникает положительный эффект последейст- 
вия. Если же адалтирующая прямая находится ближе к норме го- 
ризонтали и повернута относительно ее против часовой стрелки, 
то при длительном наблюдении норма горизонтали повернется 
в сторону адаптирующей прямой. В ту же сторону поворачивается 
и норма вертпкали. Если после этого предъявить объективную 
вертикаль, то она опять не совпадет с нормой вертикали, п для 
восстановления ощущенпя вертнкали истинную вертикаль сле- 
дует повернуть против часовой стрелки — отрицательный эффект 


210 


последействия. В случае, если адаптирующая прямая равноуда- 
лена от обеих норм (вертнкали и горизонтали), то никакого из- 
менения норм не пронзойдет и эффект последействия будет от- 
сутствовать. 

Такое объясненне эффекта последействия сталкивается с труд- 
ностью, когда в качестве тест-прямой используется диагональная 
прямая Гл. На рис. 4.36, г прямые Н, и Н, представляют поло- 
жение норм вертикали и горизонтали до адаптации. После адап- 
тации к прямой Гау положение норм изменится, и они показаны 
пунктиром, а после адаптации к прямой /., положение норм 
показано штрихпунктиром. Носле адаптации к прямой Г.: диа- 
гональную прямую следует повернуть по часовой стрелке, чтобы 
она воспринималась как прежняя диагональ. В случае адаптации 
к прямой Г.» диагональ пеобходимо будет повернуть против ча- 
совой стрелки. На рис. 4.36, д,е изображена предсказанная 
Гибсоном зависимость АУ (Ф), когда тест-прямой служит соответ- 
ственно горизонталь и диагональ (ф — угол между адаптирующей 
и тест-прямой: Ф >> 0, если Ё. повернута относительно тест-пря- 
мой по часовой стрелке). Итак, придерживаясь изложенной выше 
логики, приходим к выводу, что эффект последействия для диа- 
тональной прямой описывается зависимостью, имеющей другой 
ВИД, чем в случае, когда тест-стимулом служила горизонталь 
или вертикаль. Однако оказалось, что для людей эффект пос- 
ледействия не зависит от того, какая из прямых —_ диагональ 
Или вертикаль — использована в качестве тест-стимула. 

Предлагаемое объяснение эффекта последействия моделью 
приводит к результатам, совпадающим с тем, что получено В эк- 
сперпментах с людьми (рис. 4.36). 

Наличие адаптации в модели приводит к ряду иллюзий, пред- 
ставленных на рис. 4.37. Если длительное время наблюдать за 
тупым углом или дугой, то прямая после такой адаптации воспри- 


нимается искривленной В сторону, противоположную адаптирую- 
щему стимулу. 


4.4.5. Одновременный контраст в анализаторе наклона 


Для увеличения различительпой способности анализатора на- 
клона линии, а точнее, для увеличения чувствительности к малым 
углам между двумя пересекающимися элементами контура и 
между одноименнымя предетекторами разных локальных ана- 
лизаторов введены тормозные связи. Вопрос о повышении разли- 
чительной способности человека по отношению к двум одно- 
временно предъявляемым прямым не подвергался непосредствен- 
ному эксперпментальному исследованию. Однако косвенные дан- 
ные говорят о том, что в условиях «одновременного контраста» 
чувствительность анализатора наклона линии возрастает. При- 
мером служат иллюзии расширения острых и стягивания тупых 
углов. На рис.4.38 представлена схема одного опыта и приведены 
его результаты. Человеку предъявляют две прямые, пересекаю- 
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щиеся под некоторым углом. Одна прямая неподвижная Г, а на- 
клон другой Г», образующей вторую сторону угла, эксперимен- 
татор мог менять по своему усмотрению. На некотором удалении 
от этого угла предъявляется третья тестовая прямая Г. Задача 
испытуемого заключалась в том, чтобы установить Г. прямую 
параллельно неподвижной прямой Ге при разных наклонах пря- 
мой Ги. Оказалось, что испытуемый выполняет эту задачу с си- 
стематической ошибкой, зависящей от угла Аф между прямыми 
Тв и іл. 

Если угол Аф меньше 90°, то испытуемый повертывал тест- 
прямую против часовой стрелки относительно неподвижной сто- 
роны угла. При углах, меньших 90°, прямые, образующие угол, 
как бы отталкиваются друг от друга, что приводит к субъективно- 
му увеличению угла; прн углах больше 90° прямые как бы притя- 
гиваются друг к другу, что приводит к субъективному уменьше- 
нию образованного нми угла; если угол равен 90°, то никакой си- 
стематической ошибки при установленин тестовой прямой не отме- 
чалось (рис. 4.38). 

Попытка объяснить контрастный эффект при помощи обычного 
латеральиого торможения, обнаруженного в глазу мечехвоста, 
сталкивается с трудностями: это торможение не может объяснить 
расширение острых и стягивание тупых углов. Тормозное взаимо- 
действие между одпоименнымн предетекторами лежит в основе 
явления одновременного коитраста, являясь источником ряда 
иллюзий. 

Иллюзии Цельнера. Две параллельные прямые на фоне другнх 
непараллельных прямых воспринимаются как пересекающиеся. 

Нричииой этой иллюзин в большой степени является тормозное 
взаимодействие между одноименпыми предетекторами разных 
локальных анализаторов. В результате взаимодействия параллель- 
ных прямых с фоном они субъективно поворачиваются в проти- 
воположные стороны: одна прямая против, а другая — по часо- 
вой стрелке. В итоге объективно параллельные прямые воспри- 
нимаются как непараллельные (рис. 4.39). Подобным же образом 
можно объяснить и другие иллюзии, показанные на этом рисунке, 

Иллюзия Поггендорфа. Эта иллюзия, показанная на рис. 4.40, 
заключается в том, что отрезки одиой и той же прямой при пере- 
сечении с двумя другими прямымн воспринимаются как отрезки 
двух разных хотя и параллельных, но сдвинутых по вертикали 
прямых. В то же самое время отрезки, которые принадлежат 
разным прямым, воспринимаются как отрезки одной и той же пря- 
мой. Так, отрезки а--а и а-—а являются отрезкамн одной и той 
же прямой, хотя субъективно большинством наблюдателей они 
воспринимаются сдвинутым относительпо друг друга по вертикали. 

Объясненне иллюзии Поггендорфа основано на механизме 
торможення типа «одновременный контраст». В результате взаи- 
модействия с прямыми линиями отрезки субъективно поворачи- 
ваются против часовой стрелки и воспринимаются прннадлежащи- 
ми разным прямым (рис. 4.41). 
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Рис. 4.39. Примеры иллюзий, являющихся следствием взаимодействия «од 
новремеиный контраст» 
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Рис. 4.10. Иллюзия Поггендорфа 


< 
№ 


РА 





2 


Рис. 4.41. Вклад! «одновременного контраста» в возникновение пллюзии Пог- 
гендорфа 


Отрезки а—а и 6—6 — отрезки одной и той же прямой. В ре- 
зультате взаимодействия с прямыми 1—7 и 2—2 отрезки аа 
и 6—6 воспринимаются повернутыми против часовой стрелки на 
угол Дф, т. е. как отрезки а-а’и 6-6’. В итоге отрезки а-а и 
6—6 теперь уже не воспринимаются} как продолжение одной и 
той же прямой, они кажутся сдвинутыми друг отпосительно дру- 
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га по вертикали на величину 46 = АА — СА. Отрезки же а—а 
и с—с субъективно воспринимаются как отрезки одной и той же 
прямой. На рис. 4.41 представлена иллюзия Поггендорфа, где 
сдвиг прямой 6—6 рассчитан на основе модели так, чтобы прямые 
а—а и 6—6 воспринимались продолжением одна другой. 

Возникает вопрос о том, как детекторы ориентации фрагмен- 
тов контура принимают участие в восприятии сложных зритель- 
ных конфигураций. Применение метода многомерного шкалиро- 
вания к изучению восприятия букв русского алфавита показало, 
что их можно разместить в трехмерном перцептивном простран- 
стве так, что евклидовы расстояния между точками, представляю- 
щими буквы, в высокой степени коррелируют с исходными субъек- 
тивными различиями между буквами. Ортогональными осями 
этого перцептивного прострапства букв являются: ось сложности 
знака, ось замкпутости контура и ось угловой характеристики 
знака, Как объяснить ограниченную размерпость перцептивного 
пространства зпақов? Онираясь на результаты изучения меха- 
низмов стереозрения п восприятия цвета, можио предположить, 
что в восприятии букв принимает участие ограпичепное число 
нейронов-предетекторов, выделяющих сложность, замкпутоєть и 
«угловатость» в качестве тех параметров, которые обеспечивают 
селективность реакций тех нейронов-детекторов, которые ответст- 
венны за восприятие отдельных букв. Таким образом, детекторы 
ориентации отрезков линий в разпых участках полн зрения входят 
па более высоком уровпе в преҳетекторы обобщенных свойств, 
а те, в свою очередь, образуют основу для формирования детек- 
торов знаков. 

Является ли перцептивное пространство букв частью более 
общего перцептивного пространства или для каждой категории 
зрительных конфигураций есть свое перцентивное пространство? 
Чтобы ответить па этот вопрос, в состав сигпалов, используемых 
при многомерном шкалированип, были введены искусственные 
знаки с особенно выраженными признаками по одной из осей пер- 
цептптпого пространства. Оказалось, что искусственные знаки, 
введенные в эксперимент, не изменили размерности нростраиства, 
которое было рапее получено при восприятии букв. Искусствен- 
ныс знаки заняли положение в перцептивпом пространстве в соот- 
ветствпи с вкладом того или иного признака. Эти опыты показы- 
вают. что базисные оси перцептивного пространства зрительных 
копфигураций являются универсальными механизмами различе- 
ния как букв, так и искусственно конструируемых знаков. 


4.5. УПРАВЛЕНИЕ ДВИЖЕНИЯМИ ГЛАЗ 

4.5.1. Генерация непроизвольных саккад 

В обобщенной форме работу анализатора можно представить 
в виде отображения каждого свойства сигнала на экран детекто- 


ров, избирательно реагирующих только на определенное значение 
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детектируемого параметра. Управление движением в самом общем 
виде представляет собой генерацию командным нейроном управ- 
ляющего вектора, реализующего движение в виде специфической 
конфигурации мышечных сокращений. 

Избирательный вызов определенного двигательного акта внеш- 
ним сигналом достигается либо через непластичные контакты 
в виде безусловного рефлекса, либо через пластические синапсы, 
образованные детекторами на комапдном нейроне, усиливающими 
свою эффективность в процессе обучения, в виде условного реф- 
лекса. Все движения глаз разделяются на плавные (прослеживаю- 
щие и компенсаторные) и скачкообразные или саккадические. 
В свою очередь, саккадические движения глаз подразделяются 
на непроизвольные и произвольные саккады. 

Рассмотрим нейронные механизмы непроизвольных саккади- 
ческих движений, возникающих при появлении в поле зрения 
нового объекта. Сетчатка отображается на поверхность переднего 
двухолмия по принципу ретинотопической проекции. Верхние 
слои переднего двухолмия представлены афферентными нейронами 
е локальными рецептивными полями, каждый из которых пред- 
ставляет небольшой участок сетчатки. Более глубокие слои перед- 
него двухолмия содержат клетки с более широкими рецептивными 
полями. В глубине расположены командные нейроны, ответствен- 
ные за генерацию саккадических движений. При этом, двигаясь от 
поверхности в глубину, мы имеем столбец сенсорных нейронов, 
представляющих с разной точностью одну и ту же область сет- 
чатки. Номандный нейрон, находящийся в этом столбце, генери- 
рует саккаду, строго фиксированную по направлению и ампли- 
туде, а именно такую, что при показании светового пятна на 
участок сетчатки, представленный данным столбцом нейронов 
переднего двухолмия, глаз совершит движение, совмещающее 
световое пятно с фовеа сетчатки. Это справедливо для всех участ- 
ков сетчатки и всех столбцов нейронов переднего двухолмня, 
которые эти участки представляют. Можно сказать, что ретино- 
топической карте сенсорных нейронов (детекторов положения сти- 
мула на сетчатке) соответствует моторная карта командных нейро- 
нов, обеспечивающих совмещение фовеа со световым пятном, 
в каком бы участке сетчатки это пятно не появилось. Доказатель- 
ством того, что за каждой точкой моторной карты переднего дву- 
холмия закреплена фиксированная саккада, служит электриче- 
ская микростимуляция определенной точки в глубине переднего 
двухолмия. При длительной стимуляции возникает ссрия саккад 
фиксированной амплитуды и направления, разделенпых постоян- 
ным временным промежутком, в течение которого глаза «замора- 
живаются» в достигнутом положении. Серия саккад продолжает- 
ся до тех пор, пока глаза пе займут в орбитах крайпего положения. 
Тогда возникает «центрирующая саккада», и глаза возвращаются 
в центральное положение. В зависимости от места раздражения 
амплитуда и направление саккады меняются, но в течение всего 
времени раздражения одной точки и амплитуда. и направление 
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саккады остаются постоянными. Другой метод демонстрации спе- 
цифичности саккады в отношении локализации командного нейро- 
на состоит в регистрации спайковой активности этого нейрона 
при реализации разных по амплитуде и направлению саккад. Ока- 
зывается, что спайковый разряд командного нейрона предшест- 
вует только саккадам, обладающим фиксированной амплитудой 
и направлением. Как сигнал командного нейрона трансформи- 
руется в строго определенную саккаду? В стволе мозга обнаружи- 
заются два типа премоторных нейронов, генерирующих сигналы 
для горизонтальной и вертикальной составляющих саккады. Эти 
премоторные нейроны получают сигналы от командных нейронов. 
В зависимости от места командного нейрона на карте комапдных 
нейронов степень связи его с горизонтальным и вертикальным 
премоторпыми нейронами разная. Таким образом, каждый ко- 
мандпый нейрон на моторной карте геперирует свой специфиче- 
ский вектор возбуждения, компонентами которого являются воз- 
буждения горизонтального и вертикального иремоторных нейро- 
пов. От горизонтального и вертикального премоторных пейронов 
сигпалы поступают к мотопейронам, управляющим шестью мыш- 
цами глаз. 3 зависимости от амплитуды сигнала премоторного 
нейрона вовлекается разпое количество мотонейронов, которые 
отличаются порогом возбуждения и крутизной характеристики, 
определяющей зависимость частоты спайк-геперации движения 
от амплитуды. 

Модель непроизвольного саккадического движения глаз вклю- 
чает: поле сепсорных нейропов, представляющих сетчатку, и 
поле комапдных пейронов, лежащих в столбцах сенсорных ней- 
ропов, представляющих эти точки сетчатки, Каждый командный 
нейрон в зависимости от того, в какой столбец сенсориых нейро- 
нов он входит, характеризуется специфическим вектором синар- 
тических свявей с двумя типами премоторных нейронов. В зави- 
симостп от вектора сипаптических связей командного нейропа он 
вызывает специфический вектор возбуждепия, компонентами 
которого являются реакции горизоптального и вертикального пре- 
моторных нейронов. От амплитуды реакции премоторного нейрона 
зависит число зовлечевных мотонейронов п частота их спайк- 
генерации. Суммарный эффект работы мотонейронов определяет 
степень сокращения связанных с ними мышц, а следовательно, 
и амплитуду саккады. 


4.5.2. Прокзвольные саккадические движения глаз 


Непроизвольные саккады всегда" определяются положением сти- 
мула относительно центра сетчатки, какое бы положение (кроме 
крайних) глаза ни занимали в орбитах. С изменением положепия 
глаз точки во внешнем пространстве смещаются относительно сет- 
чатки. Таким образом, осмотр внешней сцены системой нейронов 
переднего двухолмия невозможен. Для этого необходимо создать 
отображение точек, положение которых на таком экране не зави- 
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село бы от положения глаз. Это достигается с помощью констант- 
ного экрана, образованного детекторами положения теменной 
пары. Рецептивные поля детекторов положения точек во внешнем 
(экстраперсональном) пространстве «привязаны» не к сетчатке, 
а ко внешнему пространству. 

Это достигается сдвигом адресации связей ретинотопической 
проекции по результатам измерения положения глаз в орбитах, 
В зависимости от того, какая точка константного экрана объяв- 
ляется целью, получая дополнительное возбуждение, глаза совер- 
шают произвольную саккаду на эту точку. При этом должна ис- 
пользоваться информация константного экрана, где положение 
точки не зависит от ориентации глаз. Саккада осуществляется 
активацией точки на ретинотопическом экране с учетом достигну- 
того положения глаз. 


4.5.3. Нейронные механизмы оптической саккады 


Итак, все движение глаз можно разделить на быстрые (саккады) 
и медленные (прослеживающие и компенсаторные). Кроме того, 
в качестве особого режима следует выделить фиксацию взора — 
удержание его на определенной точке. 

В механизме саккадических движений следует выделить две 
системы: тектальную и лобную. Прослеживающие движения 
тлаз бывают двух типов. При движении всего зрительпого поля 
функционпрует акцессорный путь. При движении локальных 
объектов принимают участие нейроны зрительной и парпетальной 
коры. Наконец, фиксация взора связана со специальпым стоп- 
механизмом. Компенсаторные движения глаз связаны с сигнала- 
ми вестибулярного анализатора. 

Рассмотрим модель саккадических движений глаз на примере 
прохождения сигналов в оптической цепи генерацин саккады. 

Локальный световой раздражитель от сетчатки поступает на 
локальный детектор в переднем двухолмии. От пего сигнал идет 
к первичному командному нейрону фазического тина, определяю- 
щему структурой своих связей такую фазическую саккаду, кото- 
рая переводит взор так, что локальный световой стимул в резуль- 
тате движения глаз попадает в область фовеа. От первичного ко- 
мандного нейрона фазического типа сигнал идет к нейрону-фиксато- 
ру взора и двум вторичным командным нейронам, которые гене- 
рируют вертикальную и горизонтальную составляющие саккады. 
Сигнал от первичного фазического командного нейрона, поступая 
на нейрон-фиксатор взора, тормозит его. Нейроп-фиксатор пред- 
ставляет собой спонтанно активный нейрон, оказывающий тор- 
мозное воздействие на вертикальный и горизонтальный команд- 
ные нейроны фазического тина. Таким образом, пока нейрон- 
фиксатор активен, фазические вторичные командные нейроны бло- 
кированы и глаза устойчиво занимают достигнутое ранее положе- 
ние. Активиость нейрона-фиксатора обеспечивает фиксацию взо- 
ра. Торможеине нейрона-фиксатора делает возможным саккади- 
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ческое движение глаз при условии, что сигналы от первичного 
комапдного нейрона фазического типа поступают на вторичные 
фазические командные нейроны. Сигналы первичного командного 
нейрона, возбуждая вторичные фазические командные нейроны, 
образуют управляющий вектор, включающий вертикальную и 
горизонтальную составляющие. Их амплитуда определяется коэф- 
фициентами связи данного первичного командного нейрона с каж- 
дым из вторичных. Сигнал от горизонтального и вертикального 
фазических вторичных нейронов расходятся веером к шести типам 
мотонейронов, иннерлирующих шесть мыши глаза. Рассмотрим 
частный случай саккады, направленной вправо — вверх. При 
этом сокращаются следующие мышцы: наружная прямая правого 
глаза и внутренняя прямая левого глаза; верхние прямые и ниж- 
ние косые обоих глаз. Это движение глаз достигается через связи 
вторичпых фазических командных нейронов с тремя мотонейро- 
нами. Остальные три мотонейропа тормозят мышцы: нижнюю 
прямую п верхнюю косую обоих глаз, а таю’е внутреннюю пря- 
мую правого и наружную прямую левого глаза. 

Параллельно сигналы горизонтального и вертикального вто- 
ричных фазических пейронов поступают на предетекторы поло- 
жения взора. Эти сигналы образуют тот «сопровождающий раз- 
ряд», который выполняет функцию афферентного сигнала. Сигнал 
предетекторов положения взора поступает на детекторы, селектнв- 
ные к разным положениям линии взора. Детектор положения 
взора, возбужденный при достижении взором определенного по- 
ложения, передает сигнал к первичным тоническим командным 
нейронам. При определенном положении линии взора селектив- 
ный детектор положения взора возбуждает определенпый пер- 
вичный командный нейрон, который вырабатывает тонический 
спгнал. Тонический сигнал поступает через фиксированные по 
своим восам связи на вертикальный и горизонтальный тониче- 
ские вторичные командные нейроны, которые вырабатывают тони- 
ческие сигналы. Фазические нейроны в это время отключаются 
и глаза удерживаются в достигнутом ими при фазической реакции 
положенпл. Кроме того, нейрон-фиксатор перестает тормозиться 
со стороны первичного фазического командного нейрона, и его 
тормозные действия на фазические вторичиые командные нейроны 
восстанавливаются. Глаза застывают в достигнутом положении за 
счет работы тонических вторичных командных нейронов. Поддер- 
жание глаз в достигнутом положении обеспечивается тем, что 
сигпал тонических вторичных комаидных нейронов поступает на 
предетекторы положения взора. Заменяя фазический «сопровож- 
дающий разряд», сигналы тонических вторичных командных 
нейронов возбуждают через предетекторы положения взора селек- 
тивные детекторы определения положения глаз. Таким образом, 
если перевод взора из одной точки в другую осуществляется в ре- 
тинотопических координатах, то удержание достигнутого положе- 
ния взора реализуется в орбитотопической координатной системе. 
Пусть теперь появляется новая световая точка, Оиа, как было уже 
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сказано, переведет взор в новое место. При этом на нейронах- 
предетекторах положения взора произойдет суммация сигнала 
относительно удерживаемого положения и фазического сигнала, 
переводящего глаз в новую точку. Результирующее положение 
глаз будет определяться алгебрапческой суммой этих сигналов. 
Если фазический сигиал будет повторяться, то к каждому достиг- 
путому ранее положению будет добавляться фазический сдвиг, 
переходя в тоническое удержаиие глаз в достигнутом положении. 
При многократном раздражении определенного первичного фази- 
ческого командного нейрона в этих условиях возникает «лестница 
саккад». Именно эта лестница саккад и наблюдается эксперпмен- 
тально при непрерывном электрическом раздражении глубоких 
слоев переднего двухолмия, где локализованы первичные команд- 
ные нейроны саккадических движений глаз. 

В модели генерации оптических саккад выделяются два типа 
вторичных командных нейронов: фазические и тонические. Фази- 
ческие вторичные командные нейроны получают сигналы от пер- 
вичных командных нейронов положения стимула на сетчатке. 
По мере совмещения цели с фовеа этот сигнал уменьшается до 
нуля. Тонические вторичные командные нейроны получают 
сигиалы от предетекторов положения линии взора, которые, 
в свою очередь, получают суммарные сигналы от фазических и 
тонических нейронов. Глаза занимают то положение, которое 
определяется суммой влияний исходного тонического и добавоч- 
ного фазического компонент. Тонический компонент отключает- 
ся, и глаза занимают то положение, которое было достигнуто 
в результате фазического компонента. При реализадии саккады 
исходный тонический компонент заменяется суммой исходного и 
фазического. Нейрон-фиксатор, блокируя выходы фазпических 
вторичных командных нейронов, «замораживает» глаза в достпг- 
нутом положении, Фазический и тонический компоненты сумми- 
руются на мотонейронах, управляющих шестью группами мышц 
глаза. Отсутствие корректирующей саккады при раздражении 
ядра отводящего нерва объясняется тем, что ситнал от мотоней- 
ронов п проприоцепторов не поступает на детекторы положения 
взора. В результате глаза после завершения вызвапиой саккады 
не удерживаются в достигнутом состоянии и возвращаются в пс- 
ходную точку. 

Рассмотрим конкретный пример саккады. Пусть в исходном 
положении глаза фиксируют центр поля зрения так, что возбуж- 
дение командных тонических нейронов равно нулю. При этом воз- 
буждение предетекторов положения линии взора таково, что ра- 
ботает селективный детектор центра взора. Нейрон-фнксатор, 
будучи тонически активен, запирает выход фазических командных 
нейронов. На локальном детекторе положения появляется точка. 
Этот сигнал подается на первичный командный нейрон, который 
тормозит нейрон-фиксатор. Одновременно сигнал поступает на 
вторичные командные нейроны. Прекращение активности нейрона- 
фиксатора снимает торможение с вторичных командных нейронов. 
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Их сигвалы поступают на мотонейроны, где суммируются с сигна- 
лами вторичных тонических командных нейронов, которые в дан- 
ном случае равны нулю (глаза занимают центральное положение). 
Возбуждение вторичных фазических командных нейронов пере- 
дается продетектором положення линпи взора, а © них — на 
селективпые детекторы положения линии взора. С селективных 
детекторов положения линии взора сигнал передается на первиз- 
ные топические командные нейроны и далее на вторичные тони- 
ческие командные нейроны. К этому времени завершается фазиче- 
ский компонент движения и замещается равпым ему по эффектив- 
ности удержания взора тоническим компонентом, Спова включает- 
ся пейрон-фиксатор линии взора, и глаза «застывают» в достигву- 
том положении. При появлении другого свотового сигнала цикл 
повторяетси. 

Объяспим ряд эксиериментальпых эффектов на модели генера- 
ции саккад: 

взвешеппое векторное сложение при электрическом раздраже- 
нии двух точек переднего двухолмия вытекает из суммации сигна- 
лов на Н- и Унейронах; 

генерация лестпицы саккад при электрическом раздражении 
точки лереднего двухолмия вытекает из попеременного включения 
и выключения нейрона-фиксатора как генератора пауз с перехо- 
дом глаз из одного положения в другое на вторичных детекторах 
положения и генерации постоянной составляющей тоническими 
командными нейронами; 

появление периода фиксации после скачка вытекает из после- 
дующего включения нейрона-фиксатора; 

возможность возникновения саккады при действии светового 
стимула вытекает, из выключения нейрона-фиксатора, 


4.5.4. Принцип генерации акустических саккад 


Звуковой сигнал приводит в возбуждение фазический селектив- 
ный детектор положения звука в пространстве. Каждый детектор 
положения звука подключен ко всем первичным командным ней- 
ронам движения глаз через управляемые контакты. Эти контакты 
управляются модифицирующим вектором, приходящим от того 
селективного детектора положения взора, который возбужден 
в данный момент. Пусть глаза занимают центральное положение, 
Тогда возбужден детектор положения взора, соответствующий 
центральному положению линии взора. Модифицирующий век- 
тор, порождаемый возбуждением этого детектора положения взора, 
включает прямые связи каждого детектора положения звука 
с каждым первичным командным нейроном движения глаз. Сигна- 
лы того первичного командного нейрона, который был возбужден 
дапяым детектором положения звука, следует к нейрону-фиксато- 
ру и к двум типам вторичных командных иейронов, реализующих 
вертикальную и горизонтальную составляющие фазической 
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компоненты движения. Нейрон-фиксатор в фоне непрерывно акти- 
вен и через тормозные синапсы «запирает» выходы горизонтально- 
го и вертикального вторичных командных нейронов. Сигнал от 
первичного командного нейрона через тормозной синапс заторма- 
живает и выключает нейроп-фиксатор. В результате этого тормоз- 
ное действие нейрона-фиксатора на горизонтальный и вертикаль- 
ный нейроны прекращается — их выходы становятся свободными. 
Одновременно сигнал от первичного командного нейрона с веса- 
ми, определяемыми синаптическими контактами, поступает на 
вертикальный и горизонтальный командные нейроны фазического 
типа. Сигналы от горизонтальной и вертикальной составляющей 
поступают на мотонейроны с весами, обеспечивающими возбуж- 
дение мышц для реализации горизонтальной и вертикальной 
составляющей саккады. Кроме того, сигналы от вторичных 
командных нейронов фазического типа используются в качестве 
сопровождающего разряда для оценки положения глаз в орбитах. 
Поступая от каждого вторичного командного нейрона к двум пер- 
вичным дДетекторам положения линии взора, они селективно 
возбуждают определенный детектор положения взора. От селек- 
тивного детектора положения взора сигнал идет к первичному 
командному нейрону тонического компонента, от которого сигнал 
следует к вертикальному и горизонтальпому вторичным команд- 
ным нейронам, удерживающим взор в достигнутом положении. 
В это время нейрон-фиксатор, перестав получать сигнал от пер- 
вичных командных нейронов, вновь блокирует фазические команд- 
ные нейроны, и взор «замораживается» в достигнутом положении. 
Это удержание взора осуществляется через вклад командных 
тонических нейронов, посылающих сигналы к предетекторам по- 
ложения взора вместо сигналов фазических командных нейронов. 
Сигнал первичных детекторов, создаваемый вкладом тонических 
командных нейронов, приводит в возбуждение новый селектив- 
иый детектор положения взора, который, в свою очередь, возбуж- 
дает первичный командный нейрон тонического типа. Его сигна- 
лы распределяются на два вторичных тонических командных 
нейрона, которые, управляя мотонейронами, удерживают взор 
в достигнутом им положении. В это время сигнал фазического 
детектора звука прекратился, фазический командный нейрон от- 
клонился, его тормозное влияние на нейрон-фиксатор исчезло. 
Возбуждение нейрона-фиксатора тормозит вторичные фазические 
командные нейроны. 

При объяснении акустической саккады следует учитывать ме- 
ханизм выделения направления звука на уровне двухолмия. На 
препарате изолированного мозга кошки было показано, что элек- 
трическое раздражение заднего двухолмия вызывает контрала- 
теральнов содружественное движение глаз и головы, а также и 
увеличение активности нейронов переднего двухолмия. Выход- 
ные сигналы заднего двухолмия, вызываемые акустическими раз- 
дражениями, запускают ориентировочные движения, контроли- 
руемые передним двухолмием. Интеграция зрительной и акусти- 
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ческой информации происходит в средних и глубоких слоях перед- 
него двухолмия. Выход на эффекторы тела реализуется через 
тектоспинальный и тектобульбарный тракты. 


4.5.5. Роль нейронов ассоциативной коры в генерации саккад 


Часть нейронов ассоциативной коры, или четвертая зрительная 
область но данным Зеки, возбуждается, если световое пятно ста- 
новится в дальнейшем целевым объектом саккады. Этот эффект 
усиления разряда селективен в отношении сигнала: усиление раз- 
ряда имеет место только, если глаза затем совершают движение 
в нанравлении цели. Усиление отсутствует в условиях фиксации 
этой точки, а также во время спонтанных саккад. Можно предпо- 
ложить, что эти клетки, получая сигнал от сетчатки, становятся 
эффективными под влиянием экстраретинальных влияний, свя- 
занных с программой изменения положения линии взора. Важней- 
шим условием генерации произвольной саккады является пред- 
ставление цели на константном экране, когда движение глаз не 
меняет ее локализации, На константном экране все цели равно- 
ценны. Поэтому должен быть механизм объявления точки целью 
саккады. 

Если животпое переводит взор с фиксационной точки на целе- 
вую, то нейрональный ответ с этой точки, предшествуя саккаде, 
оказывается усиленным. Селективность усиления разряда клетки 
в отношении цели характеризуется «целевым полем». Это та об- 
ласть поля зрения, в которой должна появиться точка, чтобы ответ 
нейрона перед началом саккады был бы усилен. Рецентивное поле 
меньшо по размеру «целевого поля» и размещено внутри него. Раз- 
личие рецептивного и целевого поля очевидно тогда, когда специ- 
фическое рецептивное поле отсутствует. Тогда целевое поле — 
ато область, в которой происходит усиление разряда при саккаде. 

Нейроны таламуса характеризуются рецентивными полями, 
привязанпыми к внешнему пространству. Их пресаккадические 
разряды возникают в том случае, если затем следует саккада, 
направленная именно на эту точку. При электрической микро- 
стимуляции возникают аналогичные саккады. 

Тоническпе нейроны таламуса с локальными рецептивными 
полями, кодирующие сигналы в координатах внешнего простран- 
ства, характеризуются тем, что их рецептивное поле локального 
типа привязано не к сетчатке, а к внешнему полю (абсолютные 
рецептивные поля). При перемещении линии взора рецептивное 
поле остается в том же самом месте внешнего пространства. Ней- 
роны обладают непрерывно длящимися разрядами, пока стимул 
находится в рецептивпом поле. Нлетка не реагирует, если точка 
выходит из зоны абсолютного рецептивного поля, хотя и остается 
прн этом на том же участке сетчатки. Условием реагирования яв- 
ляется фиксация стимула взором. Нейрон разряжается, нока жи- 
вотное следит за ним в пределах абсолютного рецептивиого”поля. 
Константные пейроны следует дополпить нейронами лобной коры, 
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обеспечивающими программу обследования сцены. Эти типично 
произвольные движения глаз осуществляются с коркового уровия, 
минуя тектальный уровень. 

Основой генерации произвольной саккады в темноте является 
«следовой коистантный экран», элементы которого сохраняет внеш- 
нее изображение независимо от положения глаз и после того, 
как настунила полная темнота. Элементы следового константного 
экрана — копии элементов константного экрана, на котором изоб- 
ражение не меняет своего ноложения при движении глаз. Эле- 
менты следового константного экрана подключены потенциально 
ко всем первичным командным нейронам движения глаз. Точнее, 
каждый элемент следового константного экрана подключен по- 
тенциально ко всем первичным командным нейронам. Выбор 
связи между элементом константного экрана и командным нейро- 
ном осуществляется модифицирующим вектором, поступающим от 
вторичных детекторов взора, сигнализирующих достигнутое ноло- 
жение глаз. Если взор фиксирует центр, то элементы следового 
константного экрана совпадают с элементами аконстантного 
экрана. 

Начнем анализ генерации произвольной саккады с момента; 
когда глаза фиксируют центр вненнего ноля. В полной темноте 
все элементы актуальпого константного экрана не содержат воз- 
буждений. Однако на следовом констаптпом экране содержится 
изображение элементов сцены. Нейроны следового копстантного 
экрана мо;кно активировать. Активированный элемент через свя- 
зи, созданные модифицпрующим вектором, действует на первич- 
ный командный нейрон и возникает саккада, направленная на ак- 
тивированный элемент следового константного экрана. Апалогич- 
ный процесс имеет место при осмотре сцепы. В этом случае изоб- 
ражения представлены на элемептах актуального константного 
экрана. Активация элемента этого экрана приводит к тому, что 
возникает саккада, направленная на этот элемент. Наиболее 
сложным вопросом является вопрос о механизме выбора элемен- 
тов потенциального экрана. В самом общем виде его можно пред- 
ставить генератором случайных чисел, который определяет коор- 
динаты возбуждаемого элемента константного экрана случайным 
образом. После выбора цели схема работает, как при реализации 
акустической саккады, Перевод взора за счет фазической системы 
через детекторы положения включает тонические командные ней- 
роны, которые удерживают взор в достигнутом положенни, дейст- 
зуя на предетекторы положения взора. Через детекторы положе- 
ния взора и через первичные командные нейроны стабилизируют 
возбуждения вторичных тонических командных нейронов. Вместо 
генератора случайных чисел, образующих векторы, компоненты 
которых определяют координаты возбуждаемого элемента струк- 
туры для выбора цели произвольной саккады, служит устройство, 
вычисляющее целевую точку на основе содержания данных опе- 
ративной памяти. Наиболее информативные точки сцены и яв- 
ляются целевыми точками при ее осмотре. 
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4.6. УПРАВЛЕНИЕ ДВИЖЕНИЕМ РУКИ 
4.6.1. Командные нейроны движения руки 


Исследование нейронных механизмов движений глаз открывает 
путь к построению модели управления движением руки, основан- 
ной на информационных процессах, протекающих в сетях из 
нейроноподобных элементов. Здесь принципы ностроения нейро- 
комньютера наиболее близко сонрикасаются с роботикой — 
созданием роботов с элементами искусственного интеллекта. 

Рассмотрим простейшую задачу: перенести кисть руки робота 
из исходного положения в точку, объявленную пелью движения. 
Сначала не будем рассматривать, как происходит задание нели. 
Примем, что цель задана. В поле зрения находятся две точки, ко- 
торые определяют положение кисти и положение пели. Допустим, 
что механизм нереноса кисти руки в целевую точку аналогичен 
механизму саккадического движения глаз. Это значит, что сен- 
сорный нейрон, воспринимающий ноложение пели, связан с ко- 
мандным нейроном, генерирующим такой вектор возбуждения, 
который обеспечит неренос кисти в нелевую точку. Компоненты 
вектора возбуждения командного нейрона пропорциональны коор- 
динатам целевой точки относительно начала координат, совпадаю- 
щего с исходным ноложенпем кисти. Если исходить из модели 
саккадических движений глаз, то положение кисти эквивалентно 
положению фовеа, а локализация целевой точки соответствует 
месту появления стимула на сетчатке. При вызове саккадического 
движения глаз стимулом, появляющимся в поле зрения фовеа, 
остается всегда референтной точка отсчета, В случае перемещения 
кисти каждая целевая точка должна менять управляющий вектор 
возбуждения в зависимости от положения кисти руки. Точка, 
в которой находится кисть руки, определяет начало координат. 

Таким образом, при перемещении кисти руки должна меняться 
связь сенсорных нейронов с командными нейронами на величину, 
определяемую вектором перемещения кисти относительно ее цен- 
трального положения. В результате все поле сенсорных нейронов, 
воснринимающих положение целевой точки, сдвигается относитель- 
но поля командных нейронов. 

Унравляющий вектор, обеспечивающий выход кисти руки 
в целевую точку после перемещения кисти из центрального в новое 
стартовое положение, измеряется векторной разностью. Из векто- 
ра положения целевой точки относительно центра вычитается 
вектор, характеризующий положение кисти также относительно 
пентра зрительного поля. 

Изменение связей между нейронами сенсорной карты и команд- 
ными нейронами, генерирующими управляющий вектор, происхо- 
дит за счет обратной связи от системы нейронов, регистрирующих 
положение руки относительно центра виешнего поля. Таким об- 
разом, управляющий вектор равен разности векторов, характери- 
зующих положение целевой точки, а также положение кисти. 
Отсчет‘ координат этих векторов ведется относительно центра поля, 
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4.6.2. Выбор цели 


Рассмотрим вопрос о задании целевой точки. В простейшем случае 
это сводится к появлению сигнала в поле зрения робота. В более 
сложном случае задается не сама точка, а перечень признаков 
объекта. Тогда сначала из разных точек нужно выбрать ту, при- 
знаки которой совпадают с заданным перечнем признаков. Пере- 
чень признаков удерживается на мнемическом уровне, с которым и 
происходит сравнение признаков объекта. Пусть целевой точкой 
объявлена красная точка. Мнемический нейроп генерирует вектор 
возбуждения, компоненты которого соответствуют компонентам 
вектора возбуждения цветовых предетекторов для красного цвета. 
Этот вектор возбуждения формирует вектор связей во всех сенсор- 
ных элементах. На входы сенсорных элементов воздействуют 
разные векторы возбуждений в зависимости от того, какой сигнал 
поступает на этот сенсорный элемент. Теперь каждый сенсорный 
элемент вычисляет скалярное произведение поступающего на него 
вектора возбуждения и его вектора связей, образованного воздей- 
ствием вектора возбуждения мпемического нейрона. Целевой точ- 
кой будет тот элемент, вектор связи которого будет коллинеарен 
поступающему вектору возбуждения, При этих условиях возбуж- 
дение целевой точки достигнет максимума. 

Целевую точку можно задать через систему символов, проеци- 
руя его на мнемический экран. Затем по признакам объекта, полу- 
ченным с мнемического экрана, находим объект в поле зрения, что 
и образует задание целевой точки, Эта точка подчеркивается не- 
прерывно за счет поддержания возбуждения с семантического и 
мнемического уровня. Выход кисти в целевую точку достигается 


отработанным вектором возбуждения в виде баллистического 
движения, : 


4,6.3. Целенаправленное движение 


Рассмотрим всю’систему целенаправленного поведения, Вербаль- 
ное описание цели на семантическом уровне «выбирает»”в мнеми- 
ческом пространстве набор признаков, характеризующий поня- 
тие семантического уровня. Этот набор признаков, удерживаемый 
на уровне мпемического пространства, позволяет искать на поле 
детекторов положение того объекта, который этим признакам соот- 
ветствует. В каждый момент времени по набору признаков опре- 
деляется положение целевого объекта. Связь детекторов положе- 
ния целевого объекта с командными нейронами перестраивается 
в зависимости от достигнутого кистью руки. Выработка управ- 
ляющего вектора происходит при принятии решения. Управляю- 
щий вектор вырабатывается в зависимости от положения целевой 
точки и достигнутого положения кисти. В момент реализации бал- 
листического движения руки влияние положения руки на связь 
детекторов с командными нейронами прерывается и восстанавли- 
вается лишь после завершения баллистического движения. 
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Рассмотренная система основана на системе фиксированных 
векторов, характеризующих отдельные командные нейроны. 
В отличие от саккадических движений глаз связь целевой точки 
с командным нейроном меняется с изменением положения кисти. 
В результате достигается соответствие управляющего вектора 
взаимному положению кисти и целевой точки. 

Задание целевой точки может быть реализовано с разных уров- 
ней. В простейшем случае целевой точкой объявляется наиболее 
яркая точка экрана. В более сложном случае целевая точка зада- 
дается с мнемического экрана. Наиболее высоким уровнем зада- 
ния целевой точки служит семантический уровень, позволяющий 
выбирать целевую точку в соответствии с ее вербальным описа- 
нием. 

Однако, кроме задания целевых точек с разных уровней управ- 
ления движением, существует возможность обучения командных 
нейронов. В этом случае командный нейрон, реализующий балли- 
стическое движение, имеет резервные синапсы, по которым при- 
ходят сигналы от разных детекторов. При реализации данного 
движения те признаки, которые с ним совпадали во времени, уси- 
ливают сипаптические связи детекторов этих признаков с команд- 
ным нейроном. В результате фактором запуска специфического 
движения становятся сигналы, совпадающие с этим движением 
во времени. 


47. ПРИМЕР 
НЕЙРОКОМПЬЮТЕРНОЙ СИСТЕМЫ 


В заключении в качестве примера рассмотрим нейрокомпью- 
терную систему управления положением руки в трехмерном про- 
странстве. При этом пейрокомпьютерная система должна обна- 
ружить объект, названный целью, и вывести на него руку. 

На рис. 4.42 показана блок-схема такого устройства, функцио- 
нирующего согласно вышеописанным принципам, На входе си- 
стемы находится сепсорный орган, имеющий две разнесенные по 
горизонтали фотоматрицы (1, и 11), идва набора датчиков ориента- 
ции матриц в пространстве (2, и 21). В плоскость фотоматриц ото- 
бражаются окружающие объекты и рука. Ради простоты рассмат- 
ривается случай, когда рука (19) закреплена в точке 0 и имеет 
лишь три степени свободы — поворот ее оси на горизонтальный 
и вертикальный углы, а также ее перемещение вдоль указанной 
оси, В точке 0 пересекается циклопическая ось ц-—ц с линией 
0,01, соединяющей оптические центры обеих фотоматриц (см. 
рис. 4.42). Каждая фотоматрица стоит на входе соответствующего 
монокулярного канала (41 и 21) и состоит из множества отдельных 
локальных каналов. Каждый локальный канал определяет место- 
положение «центра освещенности» («центра тяжести» — см. 
разд. 4.1.4) в рецептивном поле этого канала, а также «среднюю 
интенсивность» освещенности этого поля канала. Пользуясь эти- 
ми величинами, на аконстантном экране (5) можно воспроизвести 
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Рис, 4,42. Нейрокомпьютер управления рукой 


изображение внешнего пространства — расположение в прост- 
ранстве объектов и руки. 

Аконстантный бинокулярный анализатор определяет положе- 
ние объектов в трехмерном пространстве относительно заданной 
точки пространства — точки, которая проецируется в центр фото- 
матрицы левого и правого каналов. При изменении ориентации 
глаз положение нзображения объектов на аконстантном экране 
меняется. Чтобы обеспечить константность восприятия, необхо- 
димо учесть ориентацию фотоматриц в пространстве. Ориента- 
ция фотоматриц измеряется двумя независимыми наборами дат- 
чиков (2; и 2,), стоящими на входе двух независимых каналов. 
Эти датчики являются предетекторами ориентации фотоматриц. 
Выходные сигналы от этих предетекторов определяют компопен- 
ты вектора возбуждения, ориентация которого определяет «вос- 
принимаемую» ориентацию фотоматриц в пространство. Суще- 
ствует набор детекторов (2, и 8,), селективных к определенным 
значениям ориентации фотоматриц. Этн детекторы управляют на- 
бором модифицирующих нейронов (6), осуществляющих отобра- 
жение распределения сигналов с аконстантного на константный 
экран (7). 

На константном бинокулярном экране положение изображения 
объектов остается постоянным независимо от ориентации в про- 
странстве фотоматриц при отображении с аконстантного на кон- 
стантный экран. Это" достигается за счет перекартирования под 
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влиянием активности модифицирующих нейронов, которые 
в свою очередь «включаются» или «выключаются» детекторами 
орпентации фотоматриц. Модифицирующие пейроны могут также 
управляться сигналами, составляющими «эфферентную копию» 
команд ориентации фотоматриц, т. е. сигналами, задающими ори- 
ентацию фотоматриц. 

Координаты объетов на константном экране привязаны к оп- 
ределенной точке пространства, например, к точке 0, где закреп- 
лена рука устройства. При малых значениях углов видения (а, т) 
и (В, 5) положение объектов в пространстве онисываются, так на- 
зываемыми билолярными координатами: вертикальным и гори- 
зонтальным параллаксами (ү +- 5)/2 и (0 + В)/2, а также гори- 
зонтальной диспаратностью (о — В)/2. Две первые величины 
определяют направление на объект, измеренное относительно 
точки 0, а третья величина — с точностью до аддитивной кон- 
станты определяет расстояние по прямой от точки 0 до объекта. 
Если объект имеет эти координаты, то он проецируется в точку 
с аналогичными координатами на константном экране, т.е. эти 
величины определяются координатами соответствующего детек- 
тора, составляющих в совокупности бинокулярный константный 
экран (поле детекторов), куда отображаются объекты, окружа- 
ющие руку в пространстве. Координате бинокулярного экрана 
соответствует номер определенного детектора, селективного к дан- 
пому положению в пространстве. 

Итак, на консталтный экран отображается изображение внеш- 
ней сцепы — изображение руки и ее окружающих объектов. Вы- 
бор объекта в качестве цели осуществляется командой извне 
(командой является «термин», вводимый в семантический блок 
(9)). Данная команда активирует семантический экран (активи- 
рует либо один детектор онределенного образа, либо набор се- 
мантических детекторов). Под влиянием возбуждения семантиче- 
ских детекторов возбуждается детектор (или детекторы), опреде- 
ляющий соответствующий зрительный образ, который в дальней- 
шем используется в качестве эталона цели, т. е. происходит из- 
влечения из памяти (8) зрительного представления о цели (воз- 
можно и другое представление — слуховое, тактильное и т. д.) 

После того как названа цель, осуществляется поиск изображе- 
ния объекта на константном экрапе, поиск объекта, совпадающего 
с эталоном цели. Ради наглядности рассмотрим случай, когда 
все объекты имеют одинаковую форму, но различаются по ярко- 
сти, т.е. яркость — различительный признак объектов. 

Сотласно вышесказанному (см. разд. 4.1.4) бинокулярный 
экран состоит из двух идентичных «слоев», каждый из которых 
состоит из В- и О-нейронов соответственно. Совокупность сигналов 
от этих нейронов определяет яркостный вектор возбуждения. 
В свою очередь эталон также определяется соответствующим век- 
тором возбуждения. 

Сигналы от бинокулярного экрана и эталона поступают на 
схему сравнения (10 и 11), состоящую из детекторов новизны и 
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тождества. Распределение синапсов на мембране данных нейро- 
нов, согласно вышесказанному, можно рассматривать как мат- 
рицу, каждый синапс которой определяет вход от соответствую- 
щего детектора яркости. Когда входы от сенсорной системы сов- 
падают с входами от мнемического экрана, определяющими эта- 
лон, детекторы новизны затормаживаются, а детекторы тождест- 
ва, наоборот, возбуждаются максимально. При этом опроделя- 
ется область константного экрана, сигналы от которой совпадают 
с сигналами эталона. Тем самым определяются биполярные ко- 
ординаты объекта, объявленного целью. Если нельзя принять 
решения, то выделяется наиболее вероятный целевой объект и 
движением глаз его изображение переносится в центр фотоматри- 
цы для усиленного анализа. При этом положение изображения 
объекта на константном экране не меняется. Команды перевода 
генерируются в блоках (12 и 19). 

Поеле обнаружения необходимого объекта, он объявляется 
целью и происходит определение его координат относительно точ- 
ки 0 (т. е. в системе координат е началом в точке 0). Координаты 
руки определяются в той же системе. Однако исходное положение 
руки не совпадает с началом коордипат — оно может быть любым. 
Для генерации команд перемещения руки необходимо знать ко- 
ординаты цели относительно текущего положения руки. Данные 
координаты рассчитываются в блоке (75), куда поступает инфор- 
мация как о координатах цели, так и координатах руки (из бло- 
ков 13 и 14 соответственно). На освове имеющейся информации 
о положении цели относительно руки, рассчитывается сигнал пе- 
ревода руки из текущего положения в заданпое (блок 16). Для 
совмещения руки с целевым объектом необходимо, чтобы их би- 
полярные координаты совпали, т.е. чтобы ориентация оси руки 
определялась углами фи, 0, (горизонтальный и вертикальный па- 
раллаксы целевого объекта), а ее длина — горизонтальной дис- 
паратностью Ац (рука обладает тремя степенями свободы). Для 
того чтобы рука заняла указанное положение, генерируются со- 
ответствующие сигналы, приводящие в движение руку в прост- 
ранстве, т.с. к развороту ее оси на угол фц (горизонтальный) 
и Өд (вертикальный), а затем ее перемещение вдоль этой оси, пока 
диспаратность не станет равной Ду. 

После совмещения руки с целью, т.е. вывода захвата на цель 
выдается команда для генерации блоком (77) программы захвата 
цели (18 — исполнительный блок, осуществляющий перемещение 
руки и выполняющий операцию захвата). 

Кроме использования уже накопленной в памяти робота ин- 
формации, возможен режим работы с накоплением информации. 
Таким образом, нейрокомпьютер в системе управления движени- 
ем руки робота находит искомый объект в пространстве, выводит 
руку на иего и осуществляет захват. Причем эти операции произ- 
водятся с использованием параллельной обработки информации 
при разных исходных положениях руки в пространстве, ориента- 
цин фотоматрнц. 





ЗАКЛЮЧЕНИЕ 








Окончательное определение нейрокомпьютера дать пока невоз- 
можно — идет процесс его создания. Однако отметить его основ- 
ные характеристики можно и нужно. 

Нейрокомпьютер — это ЭВМ нового поколения, в которой ана- 
логом программирования является перестройка структуры в ходе 
обучения. Эффективность его работы достигается специфической 
архитектурой, где элементы работают параллельно. Создание ней- 
рокомпьютера базируется на основе изучения организации нейрон- 
ных структур мозга. В отличие от классического подхода к искус- 
ственному интеллекту как программе ЭВМ последовательного типа 
нейроинтеллект, или искусственный интеллект, основанный на 
теорин нейронных сетей, является продуктом коннекционистской 
школы в искусственном интеллекте. 

Нейроинтеллект -— это модель реальной сети нейронов, пред- 
ставляющая собой иерархически организованное параллельное 
соединение простых адаптивных и неадаптивных элементов, взаи- 
модействующих с объектами внешнего мира аналогично тому, 
как это имеет место в биологических объектах. Основные особен- 
ности нейрокомпьютеров заключаются в их способности к само- 
организации и обучению на примерах (самопрограммирование и 
самоорганизация). Наиболее перспективной областью применения 
нейрокомпьютеров является робототехника — создание роботов 
с элементами искусственного интеллекта. Для создания нейроком- 
пьютера необходимо решить вопрос об отдельных элементах, то- 
пологии связей между элементами и правилах изменения весов 
связей между элементами. 

В качестве отдельных элементов нейрокомпьютера были пред- 
ставлены: предетекторы, детекторы, конетантные детекторы, гнос- 
тические единицы, детекторы новизны и тождества, модуляторы, 
мнемические элементы, семантические элементы и командные 
нейроподобные элементы. 

Основные принципы топологии связей между элементами оп 
ределяютея принципом кодирования, основанном на том, что от- 
дельным значениям параметра кодируемого сигнала ставятся 
в соответствие определенные меченые линии. Правило изменения 
весов связей определяется принципом Хебба, гласящим, что си- 
наптические контакты, задействованные непосредственно перед 
разрядом нейрона, повышают свою эффективность. Синапсы, за- 
действованные, но не сопровождаемые разрядом нейрона се сни- 
жают. Какие свойства реальных нейронов используются в нейро- 
компьютере? Обычно принимается, что нейроподобиый элемент — 
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это формальный нейрон Мак-Каллока — Питса, обладающий по- 
роговыми свойствами. Следует, однако, иметь в виду, что переда- 
ча информации через синаптический контакт, связанная с выбро- 
сом трансмиттера, является градуальным, а не пороговым эффек- 
том. Пороговые свойства нейрона, связанные с генерацией импуль- 
сов по принципу «все или ничего», обслуживают передачу сигна- 
ла на значительные расстояния, На коротких расстояниях вы- 
брос трансмиттера управляется градуальными потенциалами. 
В связи с этим пороговый элемент Мак-Каллока — Питса можно 
заменить градуальным пропессором в виде линейного сумматора. 

Обычно в модельных нейронных сетях все элементы прини- 
маются одинаковыми. В нойрокомпьютере выделяется несколько 
типов формальных нейронов с локальными связями, часть из этих 
связей задается заранее и не подвергается изменениям, Другие 
связп между нейронами обладают разной степенью пластичности. 
Кроме прямых связей между элементами в нейрокомпьютере пре- 
дусматривается особая процедура управления весами связей по- 
средством специальных элементов-модуляторов. 

Еще одна особолпость нейрокомпьютера связана с возмож- 
ностью инлциации действий. Для этого в части формальных ней- 
ронов предусматриваются специальные тенераторы, воспропзво- 
дящие свойства пейсмекерных потенциалов реальных нейронов. 
Согласование обработки ипформации во множестве независимых 
элементов требует введения тактового генератора, обеспечиваю- 
щего квантование во времени информационного потока и воспро- 
изводящего ритмическую активность мозга. Отдельный нейрон 
не есть элементарная единица обработки информации. Это скорее 
нервный центр. Дело в том, что отдельные участки дендритов и ак- 
сонов нейрона могут вступать в связи с участками мембран лру- 
гих нойропов, образуя локальные сети. Поэтому единицей обра- 
ботки информации могут быть отдельные участки мембраны денд- 
ритов и аксонов. В этом случае тело нейрона лишь поддерживает 
фуикциопирование этих участков мембраны. То, что нейрон мо- 
жет выстуцать в качестве сложной информационной машины, 
вытекает из данных о транссинаптической индукции энзимов. 
В этом случае входной сигнал «записывается» на молекуле ДНК 
в виде специфической экспрессии генов. Такая молекулярная 
память пока не нашла прямой реализации в нейрокомпьютерах. 

Принцип кодирования номером линии приводнт к универсаль- 
ному способу отображения информации на экранных структурах. 
Кодовым представлением определенного значения параметра сиг- 
нала служит место максимального возбуждення на экране отоб- 
ражения этого параметра. Если сигнал представлен рядом пара- 
метров, то его кодовым обозначением становится комбинация то- 
чек на группе экранов. Координаты максимумов возбуждения 
на каждом экране в совокупности образуют отображение сигна- 
ла. Посредством категоризации конкретный образ связывается 
с элементом семантической карты, кроме того, сигнал записыва- 
ется в памяти на экране, образованном миемическнми пейронами. 
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Управление движением в нейрокомпьютере реализуется после- 
довательностью возбуждения командиых нейронов, включение 
которых определяется системой пластичных связей детекторов, 
гностических единиц мнемических нейронов и элементов семан- 
тического пространства с командными нейронами, 

Существенной трудностью на пути реализации нейрокомпью- 
тера является высокая плотность связей между аналогами нейро- 
нов, образующих структуры нейрокомпьютера. Одной из возмож- 
ностей устранить множество линий связи, сохранив селектпвный 
обмен сигналами между элементами нейрокомпьютера, является 
переход на оптические способы передачи и переработки пнформа- 
ции. 
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480091 Алма-Ата, ул, Фурмано- 


ва, 91/97 («Книга — поч- 
той» ); 

370001 Баку, ул. Коммунистиче- 
ская, 51 («Книга — поч- 
той»); 

232600 Вильнюс. ул. Универси- 
тето, &; 

690088 Владивосток, Окепнский 
проспект, 140 («Книга — 
почтой» ); 

320093 Дненроивтровек, проспект 
Гагарина, 24 («Книга — 
почтой» ); 

734001 Душанбе, проспент Лени- 


на, 95 («Книга — почтой»); 
375002 Ереван, ул. Туманяна, 31; 


664033 Иркутск, ул. Лермонто- 
ва, 289 («Книга — почтой»); 


420043 Казань, ул, Достоевско- 
го, 53 («Книга — почтой» ); 


252030 Киев, ул. Ленина, 42; 


252142 Киев, проспект Верпадско- 
го 79; 


252030 Киев, ул. Пирогова, 2; 


252030 Киев, ул. Пирогова, 4 
(«Книга — почтой» }; 


277012 Кишинев, проспект Лени- 
на, 148 («Книга — почтой»); 


343900 Краматорск Донецкой обл., 


ул. Марата, 1 («Книга — 
почтой» ): 

660049 Красноярск. проспект Мн- 
ра. 84; 


543002 Куйбышев, проспект Лени- 
на, 2 («Книга — почтой»); 


191104 Ленинград. Литейный прос- 
пект, 57; 


Лелииград 

пер. 2; 

196034 Ленинград. 
16; 


199164 Таможенный 
В/О, 8 линия, 


197345 Ленинград. Петрозаводская 
ул. 7 («Книга — почтой»); 


194064 Ленинград, Тихорецкий 
проспект, &; 

220012 Минск, Ленинский прос- 
пект, 72 («Книга — п09- 
той»); 


103009 Москва, ул. Горького, 19а; 
117312 Москва, ул. Вавилова, 55/7; 
117192 Москва, Мичуринский прос- 


пект, 12 («Книга — поч» 
той»); 

630076 Новосибирск, Красный про- 
спект, 51; 

630090 Новосибирск. Морской иро- 
спект, 22 (Книга — поч- 
той»); 


142284 Протвино Московской обл,, 
ул. Победы, 8; 


142292 П» щино Московской обл., 
МР. «В». 1 («Книга — поч- 
той»); 


620151 Свердловск, ул. 
Сибирлка, 137 
почтой» ); 


700000 Ташкент, ул. Ю. Фучика, 1; 
700029 Ташкент, ул. Ленина, 73; 
700070 Ташкент, ул. Шота Руста- 


Мамина- 
{«Книга — 





вели, 43; 

700185 Ташкент, ул. Дружбы на- 
родов, 6 («Книга — поч- 
той»); 

634050 Томск, наб. реки Ушай- 
ки, 18; 

634050 Томск, Академический про- 
спект, 5; 


450059 Уфа, ул. Р. Зорге, 10 («Кни- 
та — почтой» ); 

450025 Уфа, ул. 
ская, 49; 

720000 Фрунзе, бульвар Дзержин- 
ского, 42 { «Книга — поч- 
той»); 

310078 Харьков. ул Черпышевско- 
го, 87 («Книга — почтой»). 


Коммуниетиче- 


Г руб. 


